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MODELES LINEAIRES DE SCHAEFER ET MODELES EXPONENTIELS DE FOX
Les modèles mathématiques de Schaefer, également utilisés pour dé-
crire l'évolution des stocks exploités, sont dans un certain sens plus
simples que les modèles de Beverton. et Holt ou que les modèles de Ricker.
Ils ne font intervenir en effet que l'effort total de pêche et la prise
moyenne par uni té d'effort, les val eurs de ces deux variables étant cal-
culées à partir des renseignements fournis par les pêcheurs eux-même ou
par les statistiques de débarquement. Les modèles de Schaefer sont com-
parables à ceux utilisés pour l'étude des re~ations entre un prédateur,
et sa proie, en l'occurrence entre le pêcheur et le poisson exploité. Ils
supposent que tous les facteurs d'environnement, à: l'exception de la pré-
dation exercée par l'homme et mesurée par l'intensité de la pêche, va-
rient de façon aléatoire et peuvent être, en moyenne~ considérés comme
constants quelle que soit la taille du stock considéré.
L'équation de base es t alors l'équation logis tique de Verhulst-
Pearl dS = kt S(S~rS) (1)dt Jo'.
dans laquelle ~~ représente le' taux naturel instantané d'accroissement
du stock en l'absence de pêche, S le stock c'est-à-dire l'effeçtif ou le
poids total de la phase exploitable, SM le stock maximal compatible avec
l'espace vital et la quantité de nourriture disponible dans le milieu et
k1 un coefficient constant. Cette équation logistique a été utilisée
avec succès pour décrire la croissance d'une variété considérable d'or-
ganism~s allant de la !!louche des frvits aux humains (Pearl, .1925) et
l'expérience montre qu'elle s'applique également très bien en biologie
des pêches.
Le coefficient instantané de mortalité da à la pêche par unit~
d'effort, q, a déjà été défini par la relation qf = F , f étant l'effort
total de pêche et F le coefficient instantane de mortalité dQ à la pêche.
La prise moyenne par unité d'effort U est égale à qS et la quantité '
2prélevée par l'homme sur le stock, en nombre d'individus ou en poids, est
UÎ = q8Î. A chaque instant la croissance du stock pêché est égale à l'ac-
croissemènt naturel diminué de la quantité prélevée du Îai t de la pêche
sent à une loi de la Îorme
d8
- =dt
On admet en outre que les changements dans l' intensité de la pêche obéis-
dÎ = ~ Î(8-b)
dt
Dans cette relation k2 est une constante et b, appelé "niveau économique
.
du stock", représente une valeur du stock telle que le coat des opéra-
tians de pêche soit égal aux béiléÎices ; dÎ° ayant le signe de' (8-b) de-
vient négatiÎ lorsque le stock diminue au point de devenir iil.férieur à b •.
. "
L'eÎÎort total de pêche décroit alors c~ les pêcheurs, n'étant plus in-
téressés puisqu'ils ,perdent de l'argent au lieu-d'en gagner; tendent à
"déserter les lieux de pêche. Il est évident que les prix pr.atiqués sur le
marché et les améliorations des techniques de pêche peuvent Îaire varier
b ; dans l'interprétation des modèles de 8chaeÎer, le "niveau économique"
ne devra donc être considéré comme constant que dans la mesure où: les mé-
.thodes de capture et la conjoncture économique ne varient Pas de Îaçon
trop importante.
En l'absence de toute régulation imposée par l'homme, la relation
(5).
(X) , c ' es t donc la droi te 8 = b. Le
es t déÎini parI' équation dS = 0, c' es t
dÎ
Le lieu des tangentes vertica-
entre 8 et Î s'obtient en divisânt l'une par l'autre les deux relations
(2) et (3) d8 k 1 8(81-18) - q8Î
dÎ = ~ Î(8-b) (4)
D'après Lotka (1923), la courbe correspondante 8 = ~(Î) est une .spirale
qui s'enroule autour d'un pôle asymptotique ayant pour coordonnées
Î = k1 (8~Cb) et 8 = b . (Îig. 1)
q
Le lieu des tangentes horizontales
donc la droite Î = k1 (SM-S)q
les es t dé.f'ini par l'équation d8dE =
stock 8 oscille autour de la valeur 8 = b, les oscillations devenant de
plus en plus amorties jusqu'à ce que l'eÎÎort de pêche s'ajuste etÎinisse
par se stabiliser à la valeur Î= k1 (5,M-b) correspondant à l'état
q
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3peut être considéré co~e cons tant que durant un certain nombre d'années
et en "réalité il peut même varier d'une année à l'autre. Le lieu des
tangentes verticales n'est donc pas rigoureusement fixe. Par contre le
(8)[ 2)"P = f U _ fq<..E M kfou
lieu des tangentes horizontales est indépendant d~ la valeur de b. Cette
droite définie par l'équation (5) est appelée "droite d'équilibre" (line
of equilibrium conditions, Schaefer, 1954). Lorsque la régulation par
l'homme s'effectue en imposant une valeur donnée à l'effort de pêche f,
cette droite représente le lieu dès conditions d'équilibre entre f etS.
Dans la pratique, il est préférable de faire apparaître dans les
équations la prise par unité d'effort U à la place de S. Pour cela il
suffit de remplacer S par U/q. L'équation de la droite d'équilibre de-
vient alors k j [u U;f (6) U - S ' l .f = --2" Ir :J M -:- q M etant a prl.se
par unité d'effort q correspondant au stock maximal SM. Si l'homme im-
pose une valeur à f, l a prise par uni té d'effort U au bout d'un certain
temps prendra une valeur vérifiant l'équation (6). La production P sera
alors équilibrée et sera donnée par la relation PE = Uf c'est-à-dire
k1 JP = - U rU•.-UE 2 '- r!q
PE est donc représenté en fonction de U ou en fonction de f par une pa-
rabole.
a) Première méthode de Schaefer (1954)
Cette méthode consiste à déterminer 1.' équation de la parabole de
production équilibrée en estimant celle-ci à partir des prises annuelles
et des variations du stock. Elle nécessite la connaissance du coefficient
F qui peut être obtenu par une étude préalable de la mortalité due à. la
pêche. Schaefer l'a 8ppliquée aux données concernant un stock de flétans
du Pacifique, HippogJ.ossus stenolepis, dans la' région sud du Cap Spencer
pour la période de 1915 à. 1947. Dans les deux premières colonnes du ta-
bleau figurent les prises annuelles en milliers de livres et les efforts
de pêche f en milliers de paniers d'hameçons (skates). En divisant ces
deux données l'une par l'autre On obtient les prises par unité d'effort U
4qui sont exprimées en livres par panier. Pour obtenir le coefficient.de
mortalité F, des expériences de marquage effectuées en 1926 ont donné une
valeur de 0,615 pour un effort de pêche de 478 000 paniers. Pour les au-
tres années, F a été estimé à partir de la relation F = qf"en supposant
Prise Uf -Année totale f U F S So .~S PE
.
1915i 44 023 375 117,5 0,482 91 415
1916 30 278 265 114,1 0,341 88 770 90 092 -14 082 16 196
1917' 30 803 379 81,3 0,487 63 251 76 010 -10 542 20 261
1918 26 270 302 87,0 0,388 67 686 65 468 + 195 ' 26 465
1919 26 602 325 81,8 0,418 63 640 65 663 -1 323 25 279
1920 32 358 387 83,6 0,498 65 041 64 430 -2 100 30 258
1921. 36 572 479 76,4 0,610 . 59 439 62 240 -8 364 28 208
19.2~~· 30 482 491 62,1 0,631 48 314 53 876 -7 663 22 819
1923 28 008 494 56,7 0,635 44 113 46 213 -2 645 25 363,
1924 26 155 473 55,3 0,608 43 023 43 568 -2 101 24 054
1925 22 637 441 51,3, 0,567 39 911 41 467 -1 360 21 277
1926 24 711 478 51,7 0,615 40 223 40 107 - 974 23 737
1927 22 934 469 48,9 0,603 38 044 39 133 -1 722 21 212
1928 25 416 537 47,3 0,691 36 799 37 411' -3 530 21 886
1929 24 565 617 39,8 0,793 30 964 33 881 -4 900 19 665
1930 21 387 616 34,7 0,792 26 997 28 981 + 272 21 659
1931 21 627 534 40,5 0,686 31 509 29 253 +5 718 27 345
1932 21 988 445 49,4 0,572 38 433 34 971 +4 279 26 267
1933 22 530 437 51,5 0,562 40 067 39 250 +2 217 24 747
1934 22 638 411 55,1 0,528 42' 868 ' 41 467 +4 240 26 878
1935 22 817 366 62,4 0,470 48 547 45 707 - 311 22' 506
1936 24 911 459 54,3 0,604 41 245 45 396 - 778 24 133
1937 26 024 431 60,4 0,554 46 991 44 618 +5 640 31664
1938 24 975 363 68,8 0,467 53 526 50 258 + 39 25 014
1939 27 354 452 60,5 0,581 47 069 50 297 -2 372 24 982
1940 27 615 440 62,'7 0,566 48781 47 925 + 233 27 848
1941 26'007 426 61-,1 0,547 47 536 48 158 + 622 26 629
1942 24 321 378 64,3 0,486 50 025 48 780 +4 707 29 028
1943 25 311 346 73,2 0,444 56 950 53 487 +7 819 33 130
1944 26 517 314 84,4 0,404 65 633 61 306 +2 840 29 357
1945 24 378 303 80,5 0,389 62 629 64 146 + 39 24 417
1946 29 678 351 84,5 0,451 > 65 741 64 185 +2 100 31, 778
1947 28 652 334 85,9 0,429 66 285
1
q constant. 'Ainsi pour 1915, F = 0,615 x, ~~§ = 0,482. En divisant les
prises Uf qui figurel:lt dans la première colonne par le coeff'icient instan-
tané de mortalité dû à la pêche F, on obtient pour chaque année une éva-
luation du stock moyen S , en milliers de livres. Connaissant les évalua-
tions du stock S pour les années successives, par exemple 91 415 pour 191~
88 770 pour 1916 et 63 251 pour 1917, on en déduit des estimations So du
stock au début et à la fin de chaque année, soit (91 415 + 88 770)/2 =
90 092 au début de 1916 et (88 770 + 63 251)/2 = 76 010 à la fin de 1916.
Durant l'année 1916, le stock a donc diminué de 90 092 - 76 010 = 14 082
c'est-à-dire de S = -14 082 milliers de livres et comme estimation de la
prise équilibrée, pou~ l'année 1916, on prendra la somme des captures
soit 30 278 et de la diminution du stock soit -14 082. On a donc PE =
16 196.
On obtient ain~i pour chaque année un couple de valeurs PE et S
qui peuvent être portées sur un graphique. Connne on 1'a vu plus haut J les
points de coordonnées (PE S) devraient se trouver sur une parabole,
d'équation FE = kl S(SM-S) ou, en remplaçant S par U/q sur une parabole
d'équation PE = kl U(UM-U). Le problème est do~c de déterminer les para-
mètres ~ et UM q2de la parabole qui représente au mieux l'ensemble des
couplesqde valeurs calculées PE et de valeurs observées u. Cette détermi-
nation se fait par la méthode des moindres carrés et pour l'exemple trai-
,té ici, Schaefer a donné les deux valeurs k~ = 4,64 et UM = 156,1.
La parabole de production équilibrée a donc q pour équation PE = 4,64
U(156,1 - U). La droite d'équilibre correspondante a pour équation f =
'4,64 (156,1 - UE) que l'on peut aussi écrire UE = 156,1 - 0,216 f.
Il est commode de représenter la parabole et la droite sur un même
graphique, en portant UE en abscisse, f et PE en ordonnées, les échelles
étant choisies de façon que le sommet de la parabole, dont l'ordonnée est
PE = 28 250 corresponde à l'effort de pêche f obtenu pour UE = 0 soit
f = 724. (fig. 2). Lorsqu'on a commencé à pêchèr le stock vierge, la pri-
se par unité d'effort a d'abord été très élev~e pour un effort de pêche
relativement faible (fl ' Ul ). L'effort de pêch~ ayant augmenté, le
6-.......,
;'a. '"
. rendement à l'unité d'effort a diminué et si les valeurs étaient restééS"'
exactement équilibrées, le point représentatif se serait déplacé sur la
droite, d'équilibre dans le sens indiqué par la flèche. La production
équilibrée aurait· augmenté jusqu t à sa valeu;r maximale obtenue pour UE =
156,1/2 = 78,05 livres par panier. On aurait eu alors PE = 28 250 mil-
liers de livres et l'effort de pêche aurait été de 362,15 milliers de
paniers. En continuant à augmenter l'effort de pêche, U aurait encore di-
minué et P se serait mis à décroître. On a donc intérêt à se. maintenir
au voisinage du point correspondant à la prise équilibrée maximale c~est
à dire à maintenir l'effort de pêche autour de 362 milliers de p~iers
d'hameçons par an. Il est facile d'obtenir le coefficient instantané de
mortalité due à la pêche correspondant F = 0,615 x 362 = 0 466478 ' 0
cP :Cb.~ ·a~~TOH .~t. 0CO().~\C~. vdxl/ ~;1
b) Deuxième méthode de Schaefer (19.57) Ô', ,~Oj10
Cette seconde méthode consiste à déterminer l'équation de la
droite d'équilibre f =~ (UM-U) en estimant la prise équilibrée à par-
tir de la variation de q la prise par unité d'effo~t. Pour chaque année,
. . "U . , If" l ATT ' Ui+1 - Ui-lc~tte var~at~on ...,. i est est~mee par a ormu e, ~'Ui = 2 0
En conservant les mêmes notations que dans la méthode précédente, on a
A.lJ = q,C!.S et la prise équilibrée Pe est égale à la prise annuelle;:
augmenté~ de ~U , c'est-à-dirè Pe = fU + ~U • Comme on a d'autrek1 q . P k q ~U'
part Pe = - U(UM-U) on en dédui t ~ = -l (UH-U) = f + --U • L' équa-~ U ~ ] q 1
tion de la droite d'équilibre s'écrit donc f = :~ (U~U) - tU ~ et
le problème revient à déterminer les trois paramètres kylq2, UM et l/q
connaissant f, U et ~U/U. Schaefer a appliqué cette méthode aux données
concernant l' albacore du Pacifique est, Thunnus albacares, pour la pé-
riode de 1934 à 1955. Dans les trois premières colonnes du tableau figu-
rent les prises totales annuelles en milliers de livres, les efforts de
pêche annuels exprimés en unités égales'à quatre jours standard de pêche
et les prises par unité d'effort U, obtenues en divisant la prise totale
7Année Prise f U ~U 4,Ujutotale
1934 60 913 5 879. 10 361
1935 ,72 294 6 295 11 484 + 605,0 + 0,05268
1936 78 353 6 771 11 571
-
184,0 - 0,01590
1937 91 522 8 233 11 116 - 54,0 - 0,00486
1938 78 288 6 830 11 463
-
,294,0 - 0,02565
1939 110 417 10 488 "10 528 - 427,0 - 0,04056
1940 114 590 16 801 10 609 -1 ~55,0 ~ 0,11830
1941 76 841 9 584 8 018 -1 784,5 - 0,22256'
1942 41 965 5 961 7 040 + 211,5 + 0,03004
1943 50 058 5 930 8'441 +1 489,5 + 0,17646
·1944 64 094 6 397 10 019 + 535,5 + 0,05345
1945 89 194 9 377 9 512 - 363,5 - 0,03821
1946 129 701 13 958 9 292 - 827,5 - 0,08906
1947 160 134 20 381 7 857 - 469,5 - 0,05976
1948 200 340 23 984 .. 8 353 + 253,0 + 0,03029
1949 192 458 23 013 8 363 - 648,0 - 0,07748
1950 224 810 31 856 7 057 + 723,0 + 0,10245
1951 - 183 685 18 726 9 809 - 480,0 - 0,04893
1952 192 234 31 529 6 097 -2 997,5 - 0,49164
1953 138 918 36 423 3 814 - 275,5 - 0,07223
1954 138 623 24 995 5 546 +2 040,5 - 0,36792
1955 140 581 17 806 7 895
Total 1935-1944 77 290 100 289 - 0,11520
Total 1945-1954 234 242 75 700 - 0,37665
par l'effort de pêche. Les prises par unité d'effort étant 10 361 livres
en 1934, 11 484 en 1935 et 11 571 en 1936 la variation de la prise par
unité d'effort pour 1935 est estimé~ à ~UJ = 11571 ; 10361 = + 605,0. On
en' déduit tlu/u = 605,0/11484 = 0,05268. On obtient ainsi, pour chaque
années des valeurs correspondantes de f, u et ~Uju , qui doivent satis-
faire à l'équation f = k~ (uM-u) - ~u t à un terme correctif près.
Schaefer estime que pourqles deux périodes de 10 'ans, 1935-1944 et 1945-
.
1954 la somme de ces termes correctifs peut ~tre considérée comme nulle
et que l'on a ~f = l~(UH -!:.~) - lEAU 0 On obtient ainsi deux
q ~. U
8...~v











En première approximation, on peut négliger le premier terme de chacune
de ces· deux équations et en résolvant par rapport aux deux inconnues res-
tantes, on obtient kylq2 = 6,38301' UM = 11 239
Substituant ces valeurs approchées dans la relation
. ! L f.DU J = ') fk1 (UM-U) - fl (2) où le crochet a le signe de DUq[ U .......,. t~ _ U
1 1
on trouve _ 2,11843 = 53,940 ou - = 25,462
q q
En portant cette valeur dans les équations (1), on obtient deux nouvelles
valeurs approchées kylq2 = '6,11229 et UM = 11246. En substituant
dans la relation (2) on obtient ~q = 26 277. En continuant par itérations
successives on constate qùe les valeurs obtenues ~onvergent rapidement
k/l,,(q2 UM ~q
6,38301 11 239
6,11229 11 246 25 462
6,10362 11 246 26 277
6,10366 11 246 26 275
La droite d'équilibre a donc pour équation f = 6,10366 [11 246 - u] et la
parabole de prises équilibrées a pour équation
PE = 6,10366 U [11 246 - U].
On peut également écrire ces équations en fonction de f , ce qui est en
général plus commode pour l'interprétation
U = 0,16384 (68 641 - f]' et PE = 0,16384 f [68 641 - f):
La prise équilibrée maximale correspond à un effort de pêche de 34 320,5
unités par an et à une prise par unité d'effort de 5623 livres. La prise
9équilibrée maximale est PE = 6,10366 x 5623 [" 11246 - 5623] = 193 x 10~
livres par ano
8chaefer (1957) a encore indiqué une autre méthode pour calculer
l'équation de la droite d'équilibre, connaissant la valeur de 1/qo Elle
consiste à calculer ~S = 1. tlU puis à en déduire une estimation de laq .
prise équilibrée PE en ajoutant comme dans la première méthode 6,8 à la
prise totale. Il suffit alors de calculer la droite de régression de PE
U-
eh Uo En prenant l/q = 26, 275 les valeurs obtenues pour la période 1935-
1954 sont indiquées dans le tableau suivant :
Année C U .as PE PE/ U
1935 72 294 11 484 +15 896 88 190 7 679
1936 78 353 11 571 - 4 835 73 518 6 354
1937 91 522 11· 116 - 1 419 90 103 8 106
1938 78 288 11 463 - 7 725 70 563 6 156
1939 110 417 10 528 -11 219 99 198 9 422
1940 114 590 10 609 -32 975 81 615 7 693
1941 76 841 8 018 -46 888 29 953 3 736
1942 41 965 7 040 + 5 557 47 522 6 750
1943 50 058 8 441 +39 137 89 195 10 567
1944 64 094 10 019 +14 070 78 164 7 802
1945 89 194 9 512 - 9 551 79 643 8 373
1946 129 701 9 292 -21 743 107 958 11 618
1947 160 134 7 857 -12 336 147 798 18 811
1948 200 340 8 353.. + 6 648 206 988 24 780
1949 192 458 8 363 -17 026, 175 432 20 977
1950 224 810 7 057 +18 997 243 807 34 548
1951 183 685 9 809 -12 612 171 073 17 440
1952 192 234 6 097 -78 759 113 475 18 612
1953 138· 918 3 814 - 7 238 131 680 34 525.
1954 138 623 5 546 +53 614 192 237 34 662
La droite de régression de PE/ U en' U, calculée ~ partir des valeurs fi-
.
gurant dans le tableau précédent, a pour équa'':ion
U = 0,15670 (71081 - PE/ U)
10
c) Pre~ière méthode de Le Guen et Wise (1967) ..
Les méthodes de' calcul employées par Schaefer et qui viennent
d'être exposées n'ont plus qu'un intérêt historique. Le Guen et vlise ont
en effet montré qu'un modèle de Sèhaefer étant er.tièrement déterminé par
J'équation de sa droite d'équilibre, il suffit d'adopter, pour celle-ci
la meilleure droite d'~ustement obtenue à partir des efforts de, pêche
et des prises pa" unité dt effort observées chaque année, en faisant éven-
tuellement inte!'veni::.~ :Le facteur temps qui n'était pas pris en considé-
ration dans les r.léthodcs de' Schaefer. On suppose que l'effort total de
pêche f, appliqué penŒrillt une année à un stock, entraîne une variation U
dans la prise par uni té d'effort, et qu'au bout d'un temps 6t, .il se
produit un équilibre e~tre f et U. Cet état d'équilibre n'est pas atteint
immédiatement: il peut Itêtre l'année même où l'effort de pêche f est
appliqué ou au cours (;2S emnées suivantes. Comme on ne dispose que des
valeurs annuelles pour U et f, il est impossible de connaître les va-
leurs exactes de 6U c'.: ~t. On peut seulement calculer le~ variations
~U~ observées au bout d'un nombre entier d'années, pour ~t = 0, 1, 2,
3 ••• etc. En supposent qt~e la variation ~U se fasse sentir l'année même
où. l'effort f est appliqué, quelle que soit l'année n on aura toujours
~Un ":::f O. L'ensemble des points de coordonnées (Un, f n ) se trouvera donc
au voisinage de la droite d'équilibre pour laquelle ddU = 0 • Toute droi-
. t
te d'ajustement représC':i.1tai1t l'ensemble des points (~ , f n ) pourra être
considérée comme VBe estimation de la droite dRéquilibre cherchée. En
particulier, pour les albacores du Pacifique est, en reprenant les données
utilisées pour SchaeEer et relatives à la période 1934-1955, l'équation
de la èroite G2 r6gres~ion de U en f est U = 0,16586(68467 - f) alors
que la droite d'équili~re déterminée par Schaefer était U = 0,16384
(68641 - f).Pour le flétan du Pacifique, de 1915 à 1947, l'équation de
la droite de régression de U en f est U = 146,3 - 0,19 f alors que la
droite d'équilibre déterminée par Sèhaefer était U = 156,1 - 0,216 f.
Si par contre la variation se fait seulement' sentir dans le courant
de la x ième arillée suivant l'application de l'effort f , la valeur la plus
11
proche d~ Un + ~Un· que lion puisse connaître sera Un+x D'où~Un =
Un+x - Un • D~s ce cas, ce sont les points (Un+x , Fn ) qui sont les plus
voisins de la droite d'équilibre et toute oroite d'ajustement représen-
tant l'ensemble de ces points pourra être considérée comme une estimation
de la droite d'équilibre cherchée. Si l'on connaissait x, on obtiendrait
une telle estimation en associant, pour chaque valeur de n " .Un+x et Fn •
Mais en général x est inconnu, et on peut seulement dire que les points
(Un+x Fn ) seront plus près de la position d'équilibre et par conséquent
mieux alignés que les points (Un, Fn ), (Un+l ' in)' etc•• On calcule
donc les difFérents coeFFicients de corrélation entre les groupes suc-
cessiFs de variables Un et f n , Un+1 et Fn ••• Un+x , et Fn et on cher-
che pour quelle valeur de x on obtient la meilleure corrélation donc le
meilleur alignement.
On remarquera en outre que Uo ' prise maximale par unité d'eFFort
au début de l'exploitation du stock n'est autre que l'ordonnée du point
où la droite d'équilibre coupe l'axe des U. En effet l'équation (6)
f = k~ (U~U) montre que si F = 0 , Uo = UM • L'estimation de la dr~ite
d'équflibre devra.donc passer au voisinage du point (Uo ' 0). La Fi~re J
montre la position des points théoriques pour les quatre cas où ~t prend
les valeurs entières 0, 1, 2, et 3. On voit immédiatement que les points
(Un' f n ) sont d'autant plus éloignés de la position d'équilibre que ~t
est plus grand. On notera également que si ~t = x, on a Uo= U1 :: U2•••= Ux
c'est-à-dire que les prises par unité d'eFFort restent stables à leur·
niveau maximal durant les x premières années d'exploitation du stock.
Le Guen et Wise ont vériFié que pour le flétan du PaciFique et
l'albacore du PaciFique est, étudiés par Schaefer, x = O. Par contre, pour
le stock d' albacore atlal1tique, Thunnus albacares , exploité par les pa-
langriers japonais, ils ont montré que x était compris entre 2 et 30 Cette
pêche a débuté après une première campagne de prospection eFFectuée au
large de l'Atlantique du Sud en 1955 et' de nombreuses campagnes fructueu-
ses dans tout l'Atlantique tropical en 1956. l'IDS le tableau Figurent




• (2) Un= o+b'fn.l (àt = 1 )
• (31 Un=o+b'fn·2(At= 2)
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Flg.3- Situation des points ( U, f ) lorsque t.t =0, 1,2,3 - U, en ordonnées représente le stock, h .... hl,
en abscisses, représentent les efforts de péche de 11 onnées successives
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d'hameçons et les prises par unité d'effort U (moyennes annuelles) en
nombres de poissons, pour la période 1956-1963 et pour les' trois zones
atlantique ouest, atlantique central et atlantique est.
Atlantique ouest· Atlantique central Atlantique est
Années
f U f U f U
1956 82 97 31 101
°
-
1957 520 64 1 219 73 1 561 85
1958 2 921 87 1 652 87 3 027 105
1959 3 079 60 3 453. 62 6 278 107
1960 2 797 43 3 056 48 9 448 81
1961 641 27 2 191 28 11 724 50
1962 4 594 36 10 787 19 11 800 29
1963 5 856 28 11 194 14 12 204 28
Pour chacune des zones, les coefficients de corrélation entre
U et f-x sont les suivants :
Zones U-f Uf-l Uf _2 Uf - 3
Uf _4
Atlantique ouest -0,30 -0,61 -0,69 -0,84 -0,63
Atlantique central -0,81 -0,71 -0,90 -0,90 -0,80
Atlantique est -0,81 -0,93 -0,94 -0,91 -0,85
On constate que les meilleures corrélations sont celles entre U
et f_2 ou f_3 • On voit de plus que le déclin de la pêcherie n'est sen-
sible qu'au bout de la troisième ou de la quatrième année qui suit le
début de son exploitation. On admettra donc que At est compris entre 2
et 3. Pour l'atlantique ouest, la droite d'équilibre estimée en calculant
la régression de U en f-3 a pour équation
U = 64,4615 0,011892 f'
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la prise équilibrée maximale est de 87 343 ~ 16 308 thons pour un efJort
de 2710 ~ 506 milliers d'hameçons (fig. 4). Pour l'atlantique est, on
prendra la droite de régression entre ~ et f_2 dont l'équation est
U = 100,4063 - 0,0067995 f
la prise équilibrée maxim~e est de 370 648 ~ 44 279 ~hons pour un effort
de 7383 ~ 882 millie~s d'hameçons (fig. 5). Pour l'atlantique central, on
a deux droites d'équilibre possibles, en prenant la régression de U en
f_2 ou de U en f_3 • Ces deux droites ont respectivement pour équations
U = 84,2790 - 0,020966 f
77,0879 - 0,020262 f
En prenant les valeurs moyennes calculées à partir de ces deux droites,
on trouve une prise équilibrée maximale de 78 994 ~ 14 119 thons pour
1955'~ 350 milliers d'hameçons. Pour l'ensemble de l'Atlantique, on ob-
tient 536 985 ~ 74 706 thons pour 12 048 t 1738 milliers d'hameçons. En
.
première approximation, on peut donc admettre que l'effort de pêche pour
les palangriers pêchant dans l'Atlantique tropical devrait être maintenu
aux environs de 12 millions d'hameçons (nombre atteint en 1959 et large-
ment dépassé parla suite), ce qui donnerait une prise maximale équili-
brée de l'ordre de 550 000 albacores [Le Guen et Wise 19681.
d) Seconde méthode de Le Guen (1969)
Cette méthode" est voisine de la précédente, mais au lieu de se
borner à chercher la meilleure corrélation entre U et f, f-1' f_2 •• oetco,
on calcule également les corrélations entre U et (f+f_1)/2, (f_1+f_2)/2oo
(f+f_l+f_2)/3 000 (f+f_l+f_2 000. +f_n)/n J n étant le nombre total de
classes d'âge présentes dans la pêcherie. On prend ensuite, comme esti-
mation de la droite d'équilibre la droite de régression qui correspond à
la meilleure corrélationo
Pour les données de l'albacore atlantique J on trouve de cette fa-
çon pour l'ensemble des trois zones, un coefficient de corrélation de
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Fig A - Evolution de la pêcherie ou cours d'es 8 premières onnées - En ordonnées, nombre de poissons
























Fig.5-Evolution de la pécherie ou cours des 7 premieres années. En ordonnées, nombre de poissons
pour 1000 hameçons; en abscisses, efforts de pêche en milliers d'hameçons
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de la droite d~équilibre, la droite de régression de U en f' =
(f-l+f_2+f_3)/3 d~nt l'équation s'écrit
U = 92,5398 - 0,003892 f'
la prise maximale équilibrée correspondante est de 550 056 ±~54 691 thons
pour 11 888 : 1182 milli~rs d'hameçons, résultats du même ordre de gran-
. .
deur que ceux obtenus par la première méthode de Le Guen et Wiseo
Pour la sardine du Pacifique, Sardinops caerulea, à partir des
données de Marr (1960) et ~mrphy (1966), pour la période 1932-1944, les
coefficients de corrélation suivants ont été obtenus :
. Corrélation avec U Corrélation avec U
f 0,76 (f+f_1)/2 0,86
f_1 0,80 (f-l+f _2)/2 0,81
f_2 0,70 (f_2+f..:3)/2 0,55
f_3 0,35 (f_3+f _4)/2 . '0,41 1
f_4 0,08 (f+f_l+f _2)/3 0,897 .
1(f_l+f _2+f _3)/3 0,56 1
(f_2+f _3+f _4)/3 0,147 !1
1
En prenant comme estimation de la dr?ite d'équilibre, la droite
de régression de U en f' = (f+f_1+f_2)/3, on obtient une prise maxirilale
équilibrée de 1084 millions de livres alors que la méthode de Schaefer
donne 1222 millions de livres.·
c) Remarques sur les modèles de Schaefer
Comme on l'a vu plus haut J la droite d'équilibre et la parabole
de production équilibrée restent fixes pour une pêcherie donnée, mais la
valeur S = b , di te niveau économique du stoc~r peut varier. Il lui cor~·
respond un point U = qb sur la droite d'équilibre et c'est autour de ce
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point que s'enroulent les spirales de Lotka sur lesquelles se déplacent
les points observés (U, f). Tant que le niveau économique reste stable,
U et f oscillent autour de leur position d'équilibre, les oscillations
devenant de plus en plus amorties. La production elle aussi oscille de
sorte que le point de coordonnées (p, f) se déplace également sur une
spirale qui s'enroule autour du point de la parabole correspondant au
point de la droite d'équilibre U = qb (fig. 6). Lorsque la conjoncture
économique change i b varie et les points asymptotes des spirales se dé-
placent, l'un sur la droite d'équilibre, l'autre sur la Parabole de pro-
duction équilibrée. Les points observés oscillent de nouveau, de part
et d'autre de leur nouvelle position d'équilibre en se déplaçant sur de
nouvelles spirales.
C'est effectivement ce qui a été observé pour l' albacore du Pa-
cifique de 1934 à 1967 (fig, 7)0 Les éléments de la parabole de pro-
duction calculés à partir des données relatives à ces trente-trois an-
nées sont les suivants, PE étant en millions de livres, f en milliers de
jours de pêche et U en livres par jour de pêche.
PE f U .
. M
Méthode de Schaefer 183,8 33 000 11 148
Méthode de Le guen et liise 197,8 1 35 200 11 254
............. .. f' •• ' 1
Si l'on porte sur le graphique les points en P et f observés chaque.an-
née, on constate que de 1934 à 1945-46, ils osctllent autour d'un point
voisin de 75 millions de livres pour 9000 jour~de bateau. De 1947 à
1958, pour un effort trois fois plus grand, la production oscille autour
de 175 millions de livres. Enfin de 1959 à 1967 pour un effortvoisin de
40 000 jours de bateau, la production oscille autour de 190 millions
de livres, Le premier changement du niveau écon~ique corresponp à la
reprise d' activité après la seconde guerre mondifÙe. le deuxièm~ change-
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Fig.6 - Exemple de courbes observées por rapport aux courbes d'équilibre.
P courbe de production observée
PE courbe de production équilibrée
U prise par unité d'effort observée
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Fig.7- Courbes de production pour les albacores du Pacifique Tropical Est prédites par













































Fig.8- Prise par jour de péche standard et par trimestre observée et calculée à partir du modèle Iogistique,1959-1969
Les ronds représentent la taille instantanée de la population au début de chaque année.
(Annual Report of the Inter American Tropical Tuna Commission-1969 )
~.
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ment correspond à la conversion des canneurs en senneurs et à la crois-
sance rapide de la flottille de pêche californienne qui ont profondément
modifié les techniques et les rendements de la pêche au thon. Comme le
sommet de la parabole a pour coordonnées : f = 35 200 et P = 697,8 mil-
lions, on peut affirmer que dès 1959 le stock était surexploitéo Pour
maintenir la production à son niveau équilibré 'maximal il n'aurait pas
fallu dépasser un quota annuel de 35 000 jours de pêche.
~es publications de Schaefer datent de 1954 et 1957. Elles étaient
encore peu connues en 1959 et, dans les milieux spécialisés, les prévi-
sions tirées d'un modèle mathématique étaient accueillies avec scepti-
cisme. Aussi l'attitude de l'Inter American Tropical Tuna Commission
resta-t-elle pragmatique. De 1959 à 1962, la Commission constata effec-
tivement un début de surexploitation se traduisant par une chute très
nette de la prise par unité d'effort. De 1962 à 1965 elle recommanda de
nè pas dépasser une prise totale de 70 .à 75 000 tonnes, mais les débar-
quements restèrent nettement supérieurs, sauf en 1963 où une diminution
de la demande sur le marché américain du thon entraîna une réduction no-
table de l'effort de pêcheo En 1965 la situation s'aggrava au point que
les pays membres de l'IoA.T.ToC. acceptèrent de respecter la règlementa-
tion préconisée. En 1967 et 1968 les débarquements se rp.aintinrent lé~è­
rement supérieùrs (87 000 tonnes) au ~ota proposé, ma~s l'étude ay~t
montré que le stock ne diminuait pas, le quota fut porté à 84 000 tonnes
en 1968. Cette quantité fut encore dépassée de quelques 8 000 tonnes,
mais l'étude montra que le stock pouvait encore supporter cette priseo
Le bureau scientifique de l'I.A.T.T.C. décida alors, pour une période
expérimentale de 3 ans de 1969 à 1971, de porter le quota à 110 000 ton-
nes, valeur qu'iLfaudra probablement ramener aux 98 000 tonnes prévues
par le modèle de Schaefer si celui-ci, comme il y a maintenant tout lieu
de l'admettre, est bien conforme à'la réalité. Cette conformité est
d'ailleurs- attestée par le graphique montrant les variations des prises
par jour de pêche standard et par trimestre, pour la période 1959-1969.
Les valeurs observées oscillent autour des valeurs calculées (figo 8) 0
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Cet exemple montre qu'au bout ,de dix années d'approximations suc-
cessives l'I.A.T.T.C. envisage la f~xation d'un quota annuel très proche
de celui que le modèle de Schaefer avait prévu d'avance. Des pertes de
temps etd' argent cop.sidérables aur~entété évitées si ce quota avai t
été proposé et accepté par les intér~ssés dès 1959. Les modèles de
Schaefer que l'on peut facilement établir pour la plupart des stocks ex-
ploités, sont surtout intéress~ts sur le plan sous-économique. Ils jus-
tifient la fixation de quotas avec fe~meture de la pêche lorsque ces
quotas sont atteints. Ce type derèglem,entation simple est efficace pour
maintenir l'exploitatiQn au voisinage de son optimum lorsqu'un accord
international est ~cqur9 et que la solidarité professionnelle entre tous
. . .
les exploitants p~~me l'appât immédiat du gai~. Toutefois les modèles de
Schaefer ne do~~nt que des ordres -de grandeur et des valeurs moyennes
autour desquelies~les fluctuation~ ~ue~les peuvent rester importantes
(voir graphiq~e). Pour les bio~ogistes, il$ ne peuvent.rem~lacer les mo-
dèles plus précis de Béverton et Ht?~.t <?1l4e Ricker, qui donnent le ren-
dement pondéral par recrue, et sont souvent désignés sous ie terme géné-
ral de modèles analytiques.
Modèle exponentiel de Fox (1970)
Comme on l'a vu, lès modèles de Schaefer, dits aussi modèles lo-
gistiques, supposent qU'il existe entre la prise moyenne par unité
d'efÎort U et l'effort total de pêche f une relation linéaire de la
forme U = a - bf ou ce qui revient au même, entre la prise moyenne
équilibrée et l'effort .total de pêche une relation parabolique de la
forme PE = af - bf2 • Or l'exactitude de ces relations a été critique
notamment par Ricker (1958) et Gulland (1961, 1968). D'après ces auteur~
la relation entre U et f serait en réalité curvilinéaire et ne pourrait
être considérée comme linéaire seulement lorsque l'intervalle de varia-
tion de f n'est pas trop grand. En effet, s~ la relation entre U et f
étai t bien de la forme U = a - bf , il faudrait admettre que Us' annule
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pour f = ~b ce qui signifie que le stock devrait disparaître totale-
ment lorsque f atteint, la valeur ~b. Il semble plus logique d'admettre
que la prise par unité d'effort U tend vers zéro et que le stock tend
à disparaître seulement pour des valeurs très grandes de f , ou, pour
employer le iangage mathématique, lorsque f tend vérs l'infini. C'est
lipo~rquoi Garrod (i968) puis Fox (1970) et Gulland (1971) ont adopté en-
tre U et f, une relation exponentielle de la forme U =Uco e-bf . ou
Log U = 11- bf, Uco étant la valeur limite maximal,è de la prise par
unité d'èffort lorkque f tend vers zéro. Naturellement la relation
entre la prise moyenne équilibrée et l'effort total de pêche n'est plus
par.abolique. On a PE = Uoo f e-bf • Ces modèles sont dits exponentiels
et ils ont été étudiés par Fox. En général, les données observées rela-
tives aux stocks exploités correspondent à l'intervalle de variation de
f pour lequel l'exponentielle diffère peu de la droite. Le sommet de la
.
courbe de rendement éqùilibré correspond dans le modèle exponentiel à
un effort de pêche légèrement supérieur à celui qui correspond au som-
met de la parabole dans le modèle logistique (fig. 9). Lorsqu'il y a
surexploitation, le modèle exponentiel prévoit ,une diminution de rende-
ment moins rapide que dans le modèle logis~ique. Fox a donné les va-
leurs comparées lorsqu'on applique l'un ou l'autre modèle aux mêmes don-
nées. Les résultats sont les suivants:
























































































































Fig.9- Comparaison entre un modèle ellponentiel (troit plein 1 et un modèle logistique (trait interrompu 1
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2°) Pêcheries du thon pacifique oriental (Thunnus albacares) pour la
période 1934-1967
PE max. f (en milliers Ue ~ livres(en milliers de jours de par j.our
de tonnes) bateau) de bateau)
Modèle exponentiel 91,5 41,7 4 385
N:odèle logistique' 91,9 33,0 5 574
3°) Pêcheries du thon de l'Atlantique ouest (Thunnus albacares) pour la
période 1956-19660
.
,PE .maxo f (en milliers Ue (en poissons(en milliers de d' hameçons) pourpoissons) 100 hameçons)
.
Modèle exponentiel 283 11 228 2,52
Modèle logistique 346 9944 3,48
Pratiquement si les points (Ü, f) ne paraissent pas mieux repré-
sentés par une courbe que par une droite, les deux types de modèles
COndl-liront à des conclusions identiq'Lles. Par contre, si les points ne
parai~sent 'pas' alignés' sur une droite, il est préférable de recourir à
un modèle exponentiel. Deux exemples 'ont été donnés par Gulland (1971) 0
, . .
Le premier est relatif aux albacor~s du Pacifique oriental tropical.
Sur le graphique, f est en milliers de jours de pêche standard et U en
milliers de livres par jour de pêche standard. De 1934 à 1955, f varie
de 5,9 à 36,4 et les points peuv~t être considérés comme assez bien
,
représentés par une droite. Si l'pn ajoute :es données relatives à la
période 1956-1967, d~rant laquell~ f a varié de 26,9 à 43,4, l'ensemble
'.
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des points est approximativement représenté par la même droite, mais
les points correspondant à la seconde période seraient mieux représen~
tés par une droite de.pente plus faible (fig. 10). Ceci est cons~déré
par Gulland comme la preuve expérimentale que la relation entre U et f
est une courbe à concavité tournée vers le haut telle qu'une exponen-
tielle. La même conclusion est tirée du second exemple relatif au stock
islandais de haddock (Melogrammus aeglefinus) exploité par les chalu-
tiers britanniques. Pour les deux périodes 1907-1913 et 1920-1938"les
points sont assez bien alignés sur une droite de pente forte (fig. 11).
Pour les deux périodes 1947-1953 et 1954-1958, les points sont alignés
sur une autre droite de pente plus faible.
On peut cependant pour' conclure formuler quelques réserves sur
l'emploi systématique des modèles exponentiels de Fox. Les modèles lo-
gistiques de Schaefer ont été établis dans l'hypothèse où tous les
facteurs de l'environnement variaient de façon aléatoire et pouvaient
être considérés en moyenne comme constants durant toute la période
pour laquelle le modèle était adopté. Si cette hypothèse n'était plus
valable pour une trop longue période d'exploitation, le modèle logis-
tique changerait et le fait que l'on trouve une droite d'ajustemel'l;t de
U en f de pente plus faible signifierait que la taille maximale du
. ,
stock exploité (point d'intersection de la droite d'équilibre avec
l'axe f = 0) a changé. Une telle éventualité n'est peut-être pas à re-
jeter à priori pour toutes les pêcheries, notamment celles qui ont été
intensément exploitées pendant longtemps. Car si la productivité du
milieu a diminué ou que d'autres espèces ont pris la place de c'elle qui
a été surexploitée, en l'absence de pêche, le stock ne reprendrait pas
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Fig.tO- Relotion entre 10 prise P et l'effort f sur l'olbocore dons le Pocifique
Tropicol Est. Période ovont 1955 l cercles ouverts 1 et oprès 1955l cercles





























Effort de pêche pondéré. en millions de tonneaux-heure
Fig.tt- Relotion entre l'effort de pêche sur le"hoddoCk" en Islonde et 10
prise por unité d'effort des cholutiers onglois.
Lo courbe en troit plein représente 10 période 1907 -1953 - Lo courbe
en tirets représente 10 période 1947 -1958 (d'oprès Gullond, 1961 )
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DYNAMIQUE DES STOCKS EXPLOITES
Cours du D.E.A. d'Océanographie Biologique - Brest - 1971-1972.
Introduction
Dans ce cours ne sera traitée en fait que'la Dynamique des stocks
exploités par l'homme. ;[1 s'"agi t l~ d'~e restriction fondamentale pour
limiter l'objet de l'étude, préciser ·les méthodes à appliquer et définir
le but à atteindre qui est essentiellement pratique : maintenir le rende-
ment d'une pêcherie au niveau le plus élevé possible. On reviendJ.a ulté-
rieurement sur les notions de population et de stock unité. Disons seule-
ment, pour l'instant, que dans une pêcherie géographiquement limitée,
l'ensemble d'une population exploitable de Poissons, de Crustacés ou de
Mollusques, se compose de deux parties, l'une qui est vulnérable aux en-
gins de capture autorisés : c'est le stock exploité l'autre qui échappe
aux engins de capture et qui comprend notanunent les stades larvaires et
les juvéniles. Chacune de ces parties de la population possède sa propre
Dynamique et nous ne nous intéresserons qu'à, celle qui concerne la partie
exploitée. Un exemple fera mieux saisir cette distinction entre popula-
tion et stock exploité.
En Mer du Nord, les plies se reproduisent dans les zones côtières
peu profondes où le chalutage est impraticable. Les jeunes quittent ces
zones de refuge vers 3-4 ans (3,7 en moyenne) pour se rendre sur les
bancs de pêche. On dira que l'âge au recrutement, c'est-à-dire l'âge au-
quel les individus entrent dans la ph~e exploitable, est de 3,7 ans. Mais
pour éviter une surexploitation abusiv~ du stock, la taille m~nimale des
mailles qe cha:/.ut a été fixée à 140 JIII'I\, Il en résulte que l'age moyen à.
partir duquel ;tes plies sont capturéel? est de 5,5 ans. On dira que ··~fâge.
à la première capture est 5,5 ans. Sur les lieux de pêche, i~ popul~tion
entre 3,7 et 5,5 ans est disponible më:ifs n'est pas vulnérabte, car si,l'on
...
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réduisait les mailles des chaluts on pourrait l'exploiter. Quoiqu'il en
soit, dans les conditions de pêche actuelles, à partir de 5,5 ans tous
les individus de la population .font partie du stock exploité.
On peut schématiser ceci sur un graphique en portant les âges en
ordonnées et les nombres d'individus en abscisses. L'ensemble de la po-
pulation est représenté par la sur.face comprise entre l'axe des abscis-
ses et une courbe résult~lt du lissage de la pyramide des âges. (.fig. 1).
Le stock exploité correspond à la zone hachurée, au dessus de l'âge à la
première capture. Pour obtenir un échantillon représentati.f de ce stock,
il su.f.fira d'échantillonner correctement les prises débarquées par les
chalutiers, problème beaucoup plus simple que celui qui consisterait à
échantillonner correctement l'ensemble de la population. Il y a des cas
plus compliqués où, en raison de la sélectivité di.f.férentielle des engins
de capture ou de la vulnérabilité dif.férentielle des individus en .fonc-
tion de l'âge, le stock exploité ne comporte qu'une partie ,des individus
ayant atteint oU. dépassé l'âge à la premièrè captureo C'est le cas des
thons dans l'Atlantique tropical: les individus de 2 à 3 ans sont en
sur.face et les plus âgés en pro.fondeur : ces derniers ne .font donc pas
partie du stock exploite par les .flottilles de canneurs.
Il en résulte qu'un stock exploité n'est dé.fini qu'en .fonction
d'un certain mode d'exploitation. Que celui-ci change, par exemple que
l'âge à la. première capture des Plies soit ramené de 5,5 ans à. .3,7 ans ou
que les thoniers canneurs soient remplacés par des thoniers utilisant des
lignes pro.fondes, et les caractéristiques du stock exploité changent éga-
lement, sa Dynamique par conséquent peut en être pro.fondément modi.fiée.
Le souci d'accroître les tonnages débarqués, joint à l'inquiétude
soulevée par les diminutions de rendement des zones intensément exploi-
tées, rendent indispensables les études de Dynamique des stocks exploi-
tés. Celles-ci ont en e.f.fet pour but de décrire l'évolution des pêche-
ries, d'analyser les .facteurs présents et passés de cette ~volution et de
proposer des mesures,propres à mainteni~ le rendement à son ~ive~u opti-
mal ou à garantir la restauration du stock lorsque le seuil critique de
surexploitation a été .franchi. La Dyn~ique des stocks exploités est
.'
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essentiellement basée sur l'interprétation des statistiques de pêche et
l'examen d'échantillons prélevés parmi les captureso Elle fait largement
appel aux techniques de l'informatique et aux modèles màthématiques de
sorte qu'elle constitue un intermédiaire et un lien logique entre les
recherches théoriques les plus abstraites et les a~plications pratiques
les plus imm~diates. Par l'élégante rigueur de ses méthodes elle· permet
de résoudre les problèmes de gestion rationnelle des stocks aussi bien
que ceux de règlementation internationale et de prévenir ainsi une ex-
ploitation anarchique des ressources de la mero
Trois catégories de données sont ùtilisées
1) Les statistiques de débarquement qui permettent d~ cal~ler les pri-
ses totales par mois ou par année et ·par espèces, ainsi que les pri-
ses par jour de mer •
2) Les fiches de pêche sur lesquelles les professionnels indiquent la
localisation des lieux de p~che, les caractéristiques du bateau ,et
des engins utilisés, le temps réel paSsé en pêche, etc•• Ces rensei-
gnements permettent de préciser les limites du stock exploité et de
définir une tluni té d'effort de pêche li en vue de calculer finalement
les prises par unité d'effort pour un secteur géographique ou un
stock donné.
3) Les échantillonnages biologiques oeffectués au port et à partir des-
quels sont estimés les 'taux de croissance, de mortalité et d'une fa-
çon générale tous les, paramètres démographiques du stock considéré.
Toutes ces données, traitées par des ordinateurs, servent à éta-
blir des modèles mathématiques généralement matérialisés sous forme de
courbes ou d'abaqueso Sur ces graphiques est représentée l'évolution de
la pêcherie au cours des années passées pour lesquelles les valeurs des
différents paramètres dont cette évolution dépend ont été déterminées.
Les'mêmes modèles sont en outre prévisionnels car ils donnent la ou les
situations futures de la pêcherie pour les différentes valeurs que les
paramètres sont susceptibles de prendre l'année ou les années à venir.
Parmi ces paramètres, l'effort total de pêche est évidemment contr8lable
..
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par l'homme qui peut lui imposer une valeur maximale, soit en limitant le
nombre de bateaux ou de jours passés en mer, soit en rixant un quota au
tonnage total débarquéo Un autre paramètre qui intervient souvent est
l'âge à la première capture : il peut être modirié par la taille minimale
imposée aux mailles des riletso
Les modèles les plus simples utilisés en Dynamique des stocks ex-
ploités sont ceux de Schaerer. Ils ne ront intervenir que des données
statistiques raciles à obiêriir, à savoir l'errort total de pêche r et la
prise totale P d'où"l'on déduit la prise par unité d'errort U = P/r. Ils
~ supposent que les rluctuations du stock dues aux racteurs de l' environne-
. _~~ . (ment sont aléatoires et s~ compensent approximativement sur un nombre
~~' \d'annéeS surrisamment élevé. Le stock ne dépend donc en moyenne que de
l'errort de pêche qui lui est appliqué et tend vers un état d'équilibre
où le tonnage capturé chaque année est égal à l'accroissement naturel du'
stocka Les modèles de Schaerer, que l'on peut racilement établir ~our la
plupart des stocks exploités sont surtout intéressants sur le plan ~ocio­
économique. Ils justirient la rixation de quota avec rermeture de la pê-
che lorsque ces quotas sont atteints. Ce type de règlementation simple est
erricace pour maintenir l'exploitation au voisinage de son optimum, 19rs-
qu'un accord international est acquis et que la solidarité proressionnel-
le entre tous les exploitants prime l'appât immédiat du gain. Touterois J
les modèles de Schaerer ne donnent que des ordres de grandeur et des va-
leurs moyennes autour desquelles les rluctuations annuelles peuvent res-
ter importanteso Aussi les biologistes des pêches ont-ils recours à des
modèles plus précis raisant intervenir les lois de croissance de l'espèce
et les paramètres démographiques du stock.
Les modèles de Beverton et Holt et ceux de Ricker donnent le renq~­
ment pondéralpar recrue, c'est-à-dire par individu entrant dans la pê-
cherie, en ronction de l'âge moyen à la première capture, de la mortalité
due à la pêche ou de l' errort total de pêche. Ils montrent quelles sont
les conditions qui correspondent au meilleur r~ndement, si la pêcherie
est proche de cette situation optimale et sur quels racteurs il ~st possi-
ble d'agir pour l'améliorero Les modèles de Beverton et Holt permettent de
"jJ ,
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prévoir les effets sur les rendements de variations de l'effort total de
pêche et de la taille minimale des mailles des filets. Les modèles de
Ricker permettent en outre de tenir compte des coupures saisonnières et
de prévoir les effets de fermetures momentanées de la pêche au cours de
l'année.
Avec les modèles de Schaefer, ceux de Beverton et Holt et ceux de
Ricker, les biologistes dynarniciens possèdent les moyens d'étudier tous
les problèmes que pose la gestion rationnelle des stocks monospécifiqueso
Au point de vue de la règlementation, ils en tirent argumentation pour
préconiser le statu quo si la pêche est équilibrée, proposer des quotas
annuels avec arrêt de la pêche lorsqu'ils sont atteints, fixer urië taille
minimale de maillage ou encore recommander des mesures plus affinées tel-
les que des périodes de fermeture momentanées en cours d'année. Or, dans
les conditions naturelles une espèce est rarement isolée, le cas des thons
et de quelques autres poissons pélagiques vivant en mattes ou en bancs
monospécifiques étan~ relativement exceptionnel. Lorsqu'un stock exploité
comporte plusieurs espèces interdépendantes, les conditions qui assurent
le meilleur rendement pour l'une d'entre elles ne/sont pas forcément les
même!? pour les autres. Il faudra donc trouver pour la règlementation une
solution de compromis. Le dynarnicien est alors confronté avec un problème
d'optimalisation dans la gestion d'un stock dépendant d'un grand nombre
de paramètres. Ce 1;ype de problème est du ressort de 'l'Informatique et la
recherche s'engage actuellement dans cette voie, prenant en considération
des données de plus en plus nombreuses et variées de façon à serrer de
plus en plus près la réalité biologique.
Lois de croissance linéaire et pondérale Modèles de Von Bertalanffy
Les courbes de croissance, qu'il s'agisse de croissance individuel-
le ou de croissance moyenne de population sont en général sigrno!des et
asymétriques. Les seules lois qui, s'ajustent bien dans tous les cas aux
données d'observation sont des lois de Gompertz (1825) et de la forme
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g = abC(t-to) • Riffenburgh (1960) a montré comment les quatre paramètres
pouvaient être estimés à partir d'un ensemble de données. Reprenant les
observations de Moore (1951) relatives aux.thons des îles Hawa~ (fig. 2),
Thunnus albacares (= Neothunnus macropterus) il a établi la loi suivante
de croissance linéaire,donnant la longueur y en cm depuis l'éclosion
(t = 0) jusqu'à un âge un peu inférieur à 7 ans (t = 80)
( ) (t-16)y = 164,78 (0,17468) 0,9177
La valeur a = 164,78 cm est dite valeur'asymptotique c'est la taille
moyenne maximale yco qui serait atteinte si l'âge t augmentait indéfini-
ment. En réalité la loi n'a plus de signification biologique au delà de
t = 80 mois.




0 1 0,2 35 117,'11
1
5 1 1,8 40 132,01
1
10 8,9 45 142,6
15 24,6 50 150,0
-20 50,5 60 158,3
25 73,6 70 162,0
30 1 97,5 80 163,61
1
1
Ces lois de Gompertz, malgré les avantages théoriques qu'elles
présentent ne sont pas utilisées en Dynamique des stocks exploités. On
.leur préfère des lois de Von BertalanfÎy. Ces dernières s'ajustent aussi
bien aux croissances observées à partir de l'âge au recrutement ou de
l'âge à la première capture, elles sont représentées par des formules ma-
thématiques plus simples ne faisant intervenir que trois paramètres au
lieu de quatre et surtout, incorporées dans leq équations de production,
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Fig. 1- Représentation du stock exploité (partie hachurée) Fig. 2-Courbe de Gompertz pour représenter la croissance. du thon dans les Hawaï
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Fig. 3- Courbe de Von Bertalanffy Fig.4- Méthode de Ford-Walford - détermination de Loo et k
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Pour Von Betaianffy (1938) la croissance résultë des actions si-
multanées de facteurs anaboliques proportionnels à la surface du corps et
de facteurs cataboliques proportionnels à son ,volume. Sur ces bases, il a
donné pour représenter la croissance liné~re l'expression
= (1)
Signification des trois paramètres k, t et L---------------------------------------Q-----~
.
Il faut d'abord bien comprendre que les courbes de Von Bertalanffy
sont toujours ajustées aux données observées dans un intervalle d'âge
bien déterminé (tm , tM) et ne sont valables en toute rigueur que dans les
limites de cet intervalle (fig. 3). Les biologistes devront être extrême-
ment prudents dans l'extrapolation des résul tats en dehors des limites de
leur? observations, et ne pas accorder de signification biologique préci-
se ni à t o ni à Loo •
En dérivant la formule (1) par rapport à t on obtient
~. dL = kLce e-~(t-to) c'est à dire dL = k(Lco-L) (2)~I ir ~~us cette forme on voit que k rep~~sente la pente de la droite d'ajuste-1 ment entre la taille L et l'accroissement instantané de cette taille4j dL/dt. On peut dire que k fixe la façon dont la vi tesse de croissance di-
..e8& minue lorsque la tailie augmente dans l'intervalle d'âges considéré.
Le paramètre t o représente l'âge pour lequ~l la courbe de Von Ber-
talanffy couperait l'axe des abscisses et donnerait par conséquent une
taille nulle si on la prolongeait en deçà de l'âge minimal observé t m• Or
dès la sortie de l'oeuf, les larves ou les jeunes organismes ont une
taille très faible mais jamais nulle et une courbe de croissance n'a plus
de signification biologique au dessnus de cette taille. En outre, ~u cours
des premiers stades la croissance ne suit généralement pas une loi de Von
Bertalanffy. On commettrait donc une erreur parfois grossière en assimi-
lant t o à la date d'éclosion ou de naissance et t-to à l'âge vrai. Eh
fai t,' et contrairement aux lois de Gompertz, ),':s lois de Von Bertalanff'y
représentent très mal le début de la croissance linéaire qui est d'allure
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sigmoIde. Mais ceci n'est pas un inconvénient pour la Dynamique des
stocks exploités parce que l'âge au recrutement ou à la première capture
est en général au délà du début sigmoïde "de la courbe de ëroissance
sinon d~ son pointd'inflexion~
Quant à Loo, on l'assimile parfois à la taille moyenne maximale -
réellement atteinte, mais ceci n'est exact que si la taille moyenne des
individus observés les plus âgés ne s'a~cro~t"pratiquemen~plus. Dans ce
cas, pour l'âge tM' la partie asymptotique de la courbe est effective- .
ment atteinte et Loo représente bien la taille moyenne maximale LM' Par
contre, ce n'est plus exact l?rsque la croissance est encore appréciable
à l'âge t M car alors la partie de la courbe ayant une signification bio-
logique se termine avant que la branche asymptotique ne soit atteinte.
Loo est alors. supérieur à" la taille moyenne maximale réellement attein-
te. Il est donè normal que pour une même population la valeur numérique.,
»
du paramètre Loo varie en fonction de l'intervalle d'âge utilisé pour
. . . ~ ~ e
"ajuster la courbe. Ceci provient seulement du fait qu'une loi de Von
Bertalanffy n'est qu'un modèle mathématique de croissance- et que le meil-
leur modèle ajusté aux valeurs observées dans un certain intervalle n'est
pas identique au meilleur modèle ajusté aux valeurs Observées dans un au-
tre intervalle.
Par exemple, pour les Pseudotolithus elongatus de l'embouchure du
Kouilou, au Congo, la meilleure estimation de Loo était de 73,03 cm pour
des individus de 3 à 22 mois et de 47,68 cm pour des individus de 21 à
. 76 mois. Au large des c8tes, les meilleures estimations étaient de 51,58
cm pour des individus de 13 à 75 mois et de 46,74 cm pour des ind{vidus
de 22 à 94 mois. Or il a été vérifié que pour ces Poissons la croissance
linéaire est pratiquement" terminée à partir de 72 mois. Sur 58 individus
ayant dépassé cet âge, on a trouvé une longue~r totale moyenne de 46,23
cm. On voit ainsi l'importance de l'erreur qui aurai t été commise en ex-
trapolant les résultats obtenus à partir d'un groupe de jeunes et en as-
similant la valeur trouvée alors pour Loo (73,03) à la taille moyenne
maximale atteinte par l'espèce au Congo: celle-ci ne dépasse pas en
9,-
29
réalité 47 cm (Le Guen 197~). Par contre, en Sierra Leone où Pseudotoli-
thus elongatus est intensément pêché , les individus ay~t plus de 4 ans
sont extrêmement rares. Loo a été estimé à partir d'individus ayant de 12
à 48 mois. La valeur de 51,76 cm qui a été trouvée, ne prouve pas
que l'espèce puisse atteindre une plus grande taille en Sierra Leone
qu'au Congo. Pour des intervalles d'âge comparables, les courbes de crcis-
sance semblent au contraire identiques et l'on est fondé à conclure que,
dans le cas des Pseudotolithus elongatus,l'intensité de l'exploitation
n'a aucune incidence sur la croissance.
~~!~~~~!!~~_~:~~_~~~E~~_~~_Y~~_~~E~~~~~
La détermination d'une courbe de Von Bertalanffy, comme celle de
n'importe quelle, autre courbe de croissance linéaire, suppose la connais-
sance d'un nombre sùffisant de couples de valeurs observées pour l'âge
et' la taille ou la longueur. Ces couples de valeurs peuvent concerner un'
même individu dont on a suivi la croissance pendant un certain intervalle
dé temps : la courbe obtenue sera alors une courbe de croissance indivi-
duelle. Ils peuvent avoir été obtenus par échantillonnages successifs
d'une même cohorte et donner une courbe de croissance moyenne pour une
classe de recrutement bien déterminée. Ils peuvent enfin concerner des
individus appartenant à plusieurs cohortes et classes d'âge et donner une
courbe de croissance moy~e pour la population ou le stock.
Que la série des valeurs observées pour les tailles soit télique
ou atélique c'est-à-dire 'que l'on connaisse ou non l'âge absolu des indi-
vidus, le traitement des données et les méthodes de calcul sont les mêmes.
Toutefois dans le cas d'une série atélique, la détermination de t o néces-
site qu'on fixe une origine arbitraire à l'âge relatif des indivipus.
a) Méthode de Ford-Walford
Cette méthode ne s'applique que si les tailles observées corres-
pondent à des âges régulièrement espacés' d'une année ou d'un nombre cons:-
'f ..tant de mois. L'intervalle entre deux âges successifs étant alors pris





Si l'on porte sur un graphique Lt en abscisse et Lt +1 en ordonnée, la
relation (3) signifie que tous .les points de' coordonnées (Lt ,L t .+1) sont
situés sur une droite de pente e-k (fig. 4).Cette droite coupe la 1ère
bissectrice au point correspondant à Loo, car on a alors Lt +1 = L t = Loo.
En· pratique, les points observés ne sont jamais rigoureusement alignés
et il est parfois difficile de tracer à vue la.droite qui représente au
mieux l'ensemble de ces points. Conune droite d'ajustement, on peut pren-
dre la droite de régression de Lt +l en Lt • l'axe majeur 'ou l'axe majeur
réduit. De l'équation de la droite d'ajustement, on tire facilement Loo
et k.
b) Méthode des accroissements instantanés,
La relation' (2) : = k(Loo-L) peut s'écrire ~~ = k(Loo-L) en
remplaçant l'accroissement instantané ~ par l' accroisement LjL durant
un interv~le de temps Dt. Si l'on porte en abscisse la longueur moyen-
ne durant un intervalle de temps (tl' t2) c'est-à-dire L = (L1+L2Y2Eten
. L-L
ordonnée l'accroissement correspondant 4L = 1 2 , les points seront
. ""2S:"f' t 1-t 2
situés sur une droite de pente -k et cou'pant l'axe des abscisses au
point L ='Loo (fig. 5). Pratiquement,' on ,est ramené au problème précé-
dent, déterminer ladroite d'ajustement qui représente au mieux un en-
semble de points observés.
Cette méthode permet de déterminer Loo et k lorsque les interval-
les de terllps séparant les .mesures de tailles ne sont pas tous égaux et
par conséquent lorsque la méthode de Ford-Walford est inapplicable ..
d) Détermination de t o
Loo et k ayant été lié terminés par l'une des deux méthodes précé-
.
dentes, t o se calcule facilement à partir de n'importe quel couple de va-
leurs (t, Lt ). En effet Loo - Lt ::: Loo e-k(t-to )
i • • ID ~ ..
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détermination de Loo et k
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d'où -(t-to) k log e = L0!l(Loo-Lt ) - log Loo et
to = t _ log(Loo -L t ) - log Loo (5)
le log e
Prendre pour calculer to un couple de valeurs particulièrG-j(ti' Lt) re-
vient à fai~e passer la courbe de croissance par le point correspondant,
en accordant à ce dernier une importance privilégiée par rapport aux au-
tres. Or dan~ la plupart des cas il n'y a aucune raison de penser que
l'un des points observés soit connu avec plus de sureté ou de précision
que les autres. Il est donc préférable de prendre pour t o la moyenne des
valeurs calculées à partir des différents points observés (t, Lt ).
On peut aussi calculer to en partant de la relation
-(t-to) k log e = log (Loo-Lt) - log Loo que l'on écrit sous la
forme log (Loo-Lt ) + t le log e - (log Loo+k'to log e) = 0 (6)
Cette relation (6) exprime que les points ayant pour abscisse t et pour
ordonnée log (Loo-L t ) sont situés sur une droite de pente k log e (figo 6).
Le point d'abscisse t = t o correspond à Lt = O. Pratiquement le problè-
me revient encore à déterminer une droite d'ajustement représentant au
mieux un ensemble de points observés de coordonnées Ct, log(Loo-L t )] 0
d) Méthode d'Abramson-Tornlinson
Les méthodes précédentes sont intéressantes parce qu'elles permet-
tent de déterminer très rapidement, soit par le tracé de droites, soit
par des calculs simples, les paramètres Loo , le et t o d'une loi de Von
Bertalanffy ajustée à un ensemble de données d'observatiop. Toutefois le
choix de la méthode'et la façon de mener lès calculs influence les va-
leurs numériques obtenues pour k, Loo et t o• Parmi les différentes va-
leurs ainsi obtenues pour chacun des paramètres, il est impossible de
dire laquelle est la meilleure.
En outre, dans un but de simplification, on a raisonné comme si les
individus_d'un ê9"Lt"j.onné avaient tous la même taille L..t • ",En ré~..i té,
pour cet âge t, les, tailles individuelles sont dispersées autour de leur
1
valeur moyenne Lt avec une certaine variance. Pour évaluer la précision
•
des estimations de k, Loo et t o ' il est indispensable de faire intervenir
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cette variance ou mieux la variance résiduelle qui mesure la dispersion
des points observés par rapport à la courbe ajustée. La méthode
d'Abramson-Tomlinson (1962) a été conçue pour donner à la fois les meil-
leures estimations conjointes, au sens statistique de "meilleures esti-
mations", pour les trois paramètres de la loi de Von Bertalanff'y et les
erreurs standard de ces estimations. Elle est en effet basée sur la mé-
t~ode d'ajustement des moindre carrés qui, sous réserve que certaines
conditions de normalité soient satisfaites, est équivalente à'la métho-
de du maximum de vraisemblance.
Les calculs, trop longs et trop complexes pour être indiqués ici
sont ef.fectués par des ordinateurs. Un programme établi par Abramson
(1963) et modifié par Psaropulos (Programme CIAT DO 5 de l'I.A.T.T.Co,
La Jolla, Californie) admet jusqu'à 40 groupes d'âges et 500 tailles ob-
servées par groupeo On obtient en général une très bonne précision avec
des nombres d'individus largement in.férieurs aux maxima compatibles avec
le programme. Si le nombre de données disponibles dépassait ces maxima,
il .faudrait les réduire soit en supprimant certains groupes d'âge jus-
qu'à un maximum de 40, soit en tirant au hasard un nombre de tailles
inférieur à 500 dans les groupes d r âge qui en comptent davantage.
A titre dO' exemple, voici les résultats concernant la croissance
linéaire des Sardinella eba de la région de Pointe-Noire. Gheno et Le
Guen (1968)' ont mesuré 264' individus de 3 à 73 mois, les âges observés
et le nombre d'individus correspondant à chaque âge .figurent dans la
première et la dernière colonne.












Age Longueur Longueur JnOY!"U1ej Erreur standard Nombre
calculée observée de la moyenne d'individus
0,0 -0,60 Pas de données pour cet âge
1,0 1,42 Pas de données pour cet âge
2,0 5,28 Pas de données pour cet âge
3,0 4,99 4,75 1 0,093 18
...'~,
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Age Longueur Longueur moyenne Erreur standard Nombre
calculée observée de 1a moyenne d' individus
8,0 11,72 12,61 0,251 16
10,0 13,73 12,87 0,210 9
12.,0 15,43 15,11 0,265 13
14,0 16,87 17,40 . 0,274 la
15,0 17,51 17,61 0,209 9 ...
17,0 18,64 18,67 0,235 7
19,0 19,59 19,27 0,202 8
20,0 20,02 19,47 0,303 9
21,0 20,40 20,47 0,251 9
22,0 20,76 . 20,54 0,282 8
25,0 21,68 . 22,71 0,236 12
28,0 22,39 22,52 0,342 la
30,0 22,77 21,92 1,070 4
34,0 23,38 21,57 1,277 3
35,0 23,50 22,98 0,370 12
36,0 23,62 23,,39 0,268 12
37,0 23,72 23,55 0,050 2
38,0 23,82 24,40 0,082 4
40,0 23,99 24,58 0,553 5
42,0 24,13 22,65 0,550 2
46,0 24,35 23,60 0,311 5
47,0 24,40 24,25 0,345 8 ,
.48,0 24,44 24,72 0,283 13
50 ,0 24,52 . 25,20 0,638 4
52,0 24,58 25,28 0,565 5
54,0 24,63 23,06 0,545 7
58,0 24,72 25,20 0,777 3
59,0 24,73 24,27 0,342 4
60,0 24,75 25,52 , 0,220 11
62,0 24,78 23,68 0,576 . 5
66,0 24,82 24,95 0,497 8
71,0 24,86 2?,69 0,153 7 ..
73,0 24,87 26,50 1,500 2
Pas de données au delà de l'âge 73
'.
Matrice de variance-covariance

















La loi de Von
Lt
Bertalanffy pour ces Sardinella eba est donc
= 24,93 [1 - e-O,082362 (t- 0,2877)J t étant en mois
et Lt en cm. Bien que la courbe puisse être construite pour toutes les
valeurs de t, elle ne représente valablement la croissance linéaire
qu'entre 3 et 73 mois. La remarquable précision obtenue pour les estima~
tions des paramètres Loo, k et té provient de ce que les données, bien
que peu nombreuses, étaient bien réparties sur l'ensemble de l'intervalle.
En outre, pour les poissons de 8 à 25 mois l'âge était connu à 1 mois et
demi près. Au delà de 25 mois, l'âge avait été déterminé avec une impré-
cision de 4 à 5 mois, mais l'erreur relative qui,en résulte est faible
car à partir de 2 ans la croissance linéaire est presque terminée.
Les lois et les courbes de croissance linéaire de Von Bertalanf'f'y
permettent d'associer à toute longueur mesurée un âge moyen correspon-
dant t. Ce sont par conséquent des clés âge-longueur. Elles permettent
également de décrire la croissance pondérale dont il est nécessaire de
connaître la loi pour estimer les biomasses et les productions. Chez la
plupart des organismes, le poids est approximativement proportionnel au
cube de la longueur. Ceci se vérifie en portant sur un graphique les 10-
garithmes des poids {ol en fonction des logarithmes des ,longueurs L. Les
points représentatifs individuels sont répartis autour d'une droite
d'équation log W= a+b log L , relation équivalente à \'1 = a'Lb • Lors-
que la croissance est isométrique, c'est-à-dire que, la densité spécifi-
q:ue restant la même, la '.forme du corps ne change pas avec la taille, b
est égal à 3. Ce cas est très fréquent ,et notamment chez les Poissons on
trouve généralement pour b des valeurs très voisines de 3 et toujours
comprises entre 2,6 et 3,6. En prenant b = 3 et en portant dans l'équa-
tion de Von Bertal anff'y , on trouve J3
Wt .= a'L~ Ll - e-lc(t-:-to)' et 'en posant t'1oo = a'L~
vlt = "'co [1 - e-lc(t-tO)] 3 (7).
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Cette loi de croissance pondérale est représentée par une courbe sigmoï-
de partant du point t = t o (Ut = 0) et asymptote a Wco 0 Cette courbe
présente un point d'inflexion qui est situé à peu près à 0,3 Uco ' et très
exactement à l'âge où ~t atteint les 2/3 de LeP.
Pour le démontrer, posons LtfLœ = [l_e-k ( t-to)J = u 0 L'équation de la
courbe de croissance pondérale s'écrit Wt = Woo u3 0 En dérivant deux
fois on obtient 2W - .....J~~t = 3\'Tco u 2u' et d 2t = 3'''00 t2uu i 2 + u,2u " 0 La dé-
2 dt -k(t-to) ( )rivée seconde s'annule pour 2u' +uu" = 0 or u' = k e' = k 1-:!l .
et u" = _k2 e-k(t-to) = - ku' = -k2 (1-u). Le point d'inflexion est donc
atteint lorsque -2k2 (1-u)2 + k2u(1-u) = 0 ou -2(1-u)~~ = 0
soi t u = 2/3 et Lt = 2/3 Loo 0 Le poids correspondant est Ut .- \~co (2/3)3
soi t \<Tt = 8/27 "b:> ou 0 ,296 "'co 0
Lorsque b = 3 , Wt peut se mettre sous la forme d'un polynô~e
Wt = Wro [1-3
-k(t-to) -2k(t-to ) -3k(t-toBe . + 3e - e .
~.
Lorsque b est différent de 3, Wt peut se développer en série par la for··
Dans certains cas, les poids individuels sont plus faciles à mesu-
rer que les taill~s. Mais comme les ajustements aux lois de Von Berta"': _.
lanffy sont plus faciles en croissance linéaire qu'en croissance pondéra-
le, on se ramène à une croissance linéaire en remplaçant les couples ,de






MORTALITE TOTALE ET STRUCTURE DEMOGRAPHIQUE
A un certain point de vue, on peut considérer une populatio~.cormfte
un système bioéne~gétique ouvert qui, échange constanunent <te l'énergie avec
son environnement. Une partie de l'énergie empruntée au milieu extérieur
est transformée en matière vivante. Par' l.e jeu de la reproduction, éven-
tuellement de l'immigration en provenance d'autres populations de la même
espèce,. mais surtout de la croissance des individus dont on a plus haut
étudié les lois, la biomasse, c'est-à-dire le poids total de matière vi-
vante tend à augmenter. En même temps l'émigration éventuelle et princi~
. , .
palement la mortalité, y compris celle due aux prédateurs et à la pêche
. . .
lorsqu'il s'agit d'un stock exploité, tendent à réduire la biomasse. Si le
bilan est positif le stock s'accroit, si le bilan est négatif il déclineo
. ~ ,.
La Dynamique des stocks exploités a pour objet d'étudier les effets de
ces forces antagonistes, non 'en termes de bilan énergétique mais en terme
de production et de structure démographique.
On définit la mortalité totale d'un stock ou d'une population com-
. ~ . .
me le nombre total' d'individus qui disparaissent, quelle qu" en soit la
~. --
cause, durant un laps· de temps donné. En toute rigueur, il faudrait dire
mortalité totale apparente, mais pour simplifier, on dira seulement morta-
lité totaleo Elle s'évalue en rapportant à l'effectif de la population le
nombre d'individus disparus durant l'intervalle de temps considéré. Soient
NI et N2 les effectifs aux instants tl et t2 (tl<t2). Le nombre d'indivi-
d~s disparus est Nl-N2. Si l'on rapporte ce nombre à l'effectif moyen \ ..-
vJ·N!N = (N1+N2)/2 on obtient le taux de mortalité dans l'intervalle (tl,t2)~~
(N(N1-N2»2 0 Si l'on rapporte le même nombre à l'effectif initial N1, on ob-l--N1+N2
.tient le quotient de mortalité pour l'instant tl q =~ • Çe quo-1 ~.--.;-
tient de mortalité est par définition (rapport du n d~inaividùs dis-
. r SA. wc a.
parus au nombre total d'individus pouvant disp:raître) la probabilité de
...... Ra -;mm n Il LUA *AP"\ÇAîlt&ii&IIlll&iititiGtS~X,;UIZQ;=J#I!iIQ ;4.",*
disparition d'un individu durant l'intervalle de temps (t1,t2).
37
En Dynamique des stocks exploités, les paramètres de mortalité uti-
lisés ne sont ni des taux, ni des quotients, mais des coefficients instan-
tanés (Gull and, 1969). On admet en effet que le nombre d'individus qui
disparaissent par uni té de temps es t proportionnel au nombre d' individus
.
encore vivants et à un facteur Z qui est précisément le coefficient ins-
tantané de mortalité. Ce coefficient est donc .défini par la relation
~ = - ZN qui peut égal~ents'écrire ~ = - Zdt • En intégrant
~~ = -.:)dt • Si l'ef~ect~f initial au temps t = 0 est No le nombre
d'individus encore vivants ou présents au temps t est Nt et l'on a
~ ~ = - z~dt c'est-à-dire Log Nt - Log No = - Zt '-Nt = Noe-=:J (1)
Connaissant No et Z, cette relation permet de calculer ftout instant le
nombre d'individus survivants et par différence le nombre d'individus dis-
p~ \~No-Nt = No(l-e-Ztf La relation entre quotient et coefficient i~s-\.. _1 No-Nt -Zt
tantané de mortalité est donc q = No = l-:-e En prenant comme unité
-Zde te~ps l'année, le quotient~de mortalité IDll1uel q est égal à l-e 0 Il
existe'des tables qui donnent pour diverses valeurs de Z les valeurs cor-
respondantes de q et (l-q) en pourcentages. La connaissance du coefficient
instantané de mortalité Z permet de construire la courbe de survie d'une
cohorte. En supposant que Z reste constant, cette courbe est une exponen-
tielle négative. L'évolution de l'effectif de la cohorte en fonction du
temps peut aussi être représenté par un histogramme construit de façon
telle que 1a surface 'd'un rectangle Ni(ti+arti) soit égale à la surface
S - r:i+l N -Ztdt _ -No [ -Zj'ti +1 _ No [ -Zti -Zti+l~- ,u,' oe - - e t - ~ e -e
, 'ti _~. . i LJ
Les valeurs successives Ni sont les nombres moyens d'individus survivants.
d'année en année. Dans la mesure où la population s'accroît chaque année
d'une nouvelle classe de recrutement dont l'effectif est le même que celui
des classes précédentes, le nombre total d'individus vivants. est
(ro -Zt No --
c/. Noe dt = -.et les nombres Ni successifs sont les effectifs moyens
o Z
des diverses classes d~âge qui composent la population. L'histogramme"
n'est autre que la pyramide des âges habituellement présentée avec un axe
de $ymétrie vertical, les âges étant en ordonné~s et les effectifs en abs-
cisses. La surface de chaque étage de la pyramide est le pourcentage de
~)
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l'effectif de la population correspondant à la classe d'âge que cet étage
représente •
. Il arrive assez fréquemment que le coefficient instantané de morta- .
lité totale Z ne reste pas constant pour tous les âges. On décompose alors
la durée de vie en périodes successiv~s (to ,tl) (t1,t2) (t2,t3) etc••• du-
rant chacune desquelles on admettra que le coefficient instantané de mor-
tali té varie peu autour des valeurs moyennes :lol' Z12' Z13' etc... On
décompose alors la courbe de survie en arcs d'exponentielles négatives.
Pour la première période, No étant l'effectif initial, la courbe de survie
d'équation Nt = Noe-Zoi t est valable jusqu'à l'âge t 1 pour lequel le
-Z 1 t ..
nombre des survivants est Ni = Noe 0 ~. Pour la seconde période, la
courbe de survie a pour équation Nt = N! e-Z12t jusqu'à l;âge t2 pour le-
quel le.nombre de survivants est N2 = Nl e-
Z12 t2. Pour la troisième
période on a Nt = N2 e-Z13 t, etc•••
Mortalité totale, mortalité naturelle, mortalité due à la pêche -
Supposons qu'à une première cause de mortalité, à laquelle corres-
pond un coefficient instantané de mortalité Z1 et se traduisant par une
diminution de l'effectif du stock -Zi Ndt, s'ajoute une seconde cause in-
dépendante de la première, à laquelle correspond un coefficient instantané
Z2 et qui se traduit par une diminution de l'effectif de -Z2 Ndt. A
l'ensemble de ces deux causes agissant simultanément correspond un coeffi-
cient instantané Z et la diminution d'effectif correspondante estévidem-
m~nt ~(Zl Ndt + Z 2 Ndt) = -Z Ndt d'où Z = Zl + ~. Le nombre de sur-
vivants au bout du temps t, ayant échappé' aux deux causes de mortalité
ser,a Nt = No e-(Zl+Z2)t. Les coefficients instantanés de mortalité sont
donc additifs, ce qui n'est pas le cas des quotients de mortalités tels
qu'ils ont été définis précédemment. On a vu en effet que q = l_e-Z1 et
q2 = l_e-Z2 • Le quotient de mortalitéj lorsque les deux causes de morta-
lité agissent simultanément sera donné par la relation
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Dans un stock exploité, la mortali té totale apparente peut donc
.
être considérée comme la somme de plusieurs mortalités indépendantes dont
les eEEets s'ajoutento La plus importante et la plus intéressante à met-
tre en évidence est la mortalité due à la pêcheo En général, on se con-
tente de grouper les mortalités dues à toutes. les autres causes, telles
qu~ maladie, prédation, sénilité, etco., sous le vocable général de mor-
talité naturelle apparenteo Le coeEEicient instantané de mortalité to-
tale apparent.e étant Z, ceux de mortalité due à la pêche et de mortalité
naturelle étant respectivement li' et 111 , on a Z = F + Mo
Jusqu'à l'âge à la première capture t ,c'est-à-dire dans l'in-
. . c
tervalle (0, t c)' F est nul et la courbe de survie est l'exponentielle
-Mt .
négative Nt = No e 0 A parhr de l'âge à la première capture, la mor-
tali té due à la pêche s'ajoute à la mortalité naturelle apparente et le
nombre des survivants diminue plus rapidement, la courbe de survie ayant
-Zt -(F+M)t .pour équation Nt = Ntce ou liftce
Dans la réalité, les coefficients instantanés de mortalité restent
rarement constantso En général ils varient avec l'âge et pour éviter des
:'•.
approximations trop grossières ou même des erreurs d'interprétation, il
faut décomposer la durée de vie totale en plusieurs périodeso La durée de
ces périodes évaluée en années ou en mois, est choisie de façon que les
coefficients 111 et F ne s 'y éloignent pas trop des valeurs moyennes calcu-
lées pour chacune de ces périodeso Supposons maintenant que dans l'in-
terv'alle de temps (tl,t2) il se produise urie arrivée massive d'individus
provenant d'une autre population (immigration) ou au contraire un départ
. important (émigration) 0 Un tel phénomène se répercutèra sur la valeur
moyenn.e du coefficient instantané de mortalité naturelle apparente M••
Dans le premier cas, M deviendra très Eaible ou même négatif si le nombre
des immigrants dépasse.le nombre des disparus par ~Qrt~ité naturell~
vraieo Dans le second cas, M prendra une valeur ànormalement élevée. JJ,.
est intéressant d'écrire alors N = Mh+Mi 0 Mn étan~ le coeffici~t in~­
tantané de mortalité naturelle qui garde une valeur comparable à celJ,.es
trouvées pour ~a mortalité naturelle apparente avan~ t 1 où ap'rès t2,
avec
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Mi étant un terme correctif positif ou négatif tel que Nt1-Nt2 représente
l'augmentation ou la diminution de l'effectif total par émigration ou im-
-M· (t2-t1) . .
migration, avec Nt2 =Nt1 e ~ • L'introduction d'un tel terme
correctif, toujours possible puisque les coefficients instanta nés de .
mortalité sont additifSt permet de faire intervenir et éventuellement
d'estimer les échanges entre stocks voisins qui se produisent parfois et
compliquent singulièrement les études de mortalité.
C'est le plus facile à estimer et le seul qui intervienn~ dans le
cas d'un stock vierge ou de la phase non pêchée d'une population exploi-
tée. Si à deux instants t1 et t2 les effectifs N1 et N2 de la population
-Z( t2-tl)étaient exactement connus 1 on aurait N2 = N1 e et
Z = Lë NKj2 .• Si l'on utilise les logarithmes vulgaires de base 10 la
t2-t 1
r a ~ r c s'écrit:
Z = 2,30258 (t2:t 1) (log N1 - log N2)
dans le cas particulier ou t2-t1 = 1. Z = 2,30258 (log N1 - log N2)
Si au lieu de Nl et N2 on connait les effectifs moyens N1 etN2 de deux
classes annuelles successives, on a d'après les formules établies plus
haut
N N1 (1 _e-Z1 ) et N2 = N2 (1 _ e-Z2)
1 = Z1 Z2
N1 N1 Z2 (1_e-Z1 ) Zl ~ (1 _ e-Z1 )
N2 = Zl N1e-Z1 (1_e-Z2 )= e Zf (1 _ e-Z2) • Si pour les deux classes
d'âge considérées le coefficient instantané de mortalité totale garde une
valeur constante c'est-à-dire si Z2 = Zl on a N1 = eZ1 et l'on re':'
N7 N2
trouve la relation Z1 = Log __1__ = 2.30258 (log NI - log N2). Cette rela-
tion est encore approximativ~ntvérifiée lorsque Zl et ~ tout en étant
différents sont tous deux très petits car alors 1_e-Z1 peut être vemplqcé
par -Z1 et 1-e-~ par -Z2.
Le logarithme népérien du rapport des abondances instantan~es fo~r~
nit donc une bonne estimation du coefficient in~tantané de mortalité to-
tale dans un intervalle de temps donné, suffisamment court pour que ce
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coefficient y garde une valeur constante. Lorsque le recrutement est
èonstant le rapport des abon,dances moyennes de deux classes annuelles
successives fournit également une bonne estimation de Z lorsque ce coef-
ficient reste constant ou très faible. Même lorsque ces conditions ne
sont pas satisfaites, la valeur estimée de Z est une approximation que
l'on peut utiliser en attendant d'en avoir une meilleure.
a) Méthode des abondances relatives dans une série d'échantillons
Cette méthode permet d'obtenir toujours en supposant le recrute-
ment constant une ou plusieurs estimations de Z à partir des effectifs
observés pour diverses classes d'âge dans une série d'échantillons.
Lorsqu'il s'agit de classes d'âge pleinement recrutées pour l~squelles
la disponibilité est la même et dans la mesure où leur vulnérabilité aux
engins utilisés pour l'échantillonnage reste constante, les effectifs
nt, nt +1 observés pour deux classes d'âge successives sont proportion-
nels aux effectifs totaux Nt, Nt 1 de ces classes au moment où l' échan-
tillon a été prélevé. On a donc Z = Log ~. Comme les nombres nt et
nt+1
. nt +l sont toujours faibles par ap t e Nt+1 ' le hasard de
l'échantillonnage fait varier les valeurs Observées pour le rapport nt!
nt +1 de part et d'autre de la valeur Nt/Nt+1 vers laquelle il tendrait
si la taille de l'échantillon devenait suffisamment grande. Il est donc
nécessaire de recourir aux méthodes statistiques pour obtenir la meil-
\
leure estimation de Z à partir des valeurs observées et pour savoir si Z
varie ou non de façon significative en fonction de l'âge, dans l' inter-
valle considéré.
A partir de 26 échantillons de Pseudotolithus elongatus récoltés
en 1965,- 1966 et 1967, composés d'individus nés en grande crue et dont
on savait qu'ils étaient pleinement recrutés ~ l'âge de deux ans, quatre
séries d'estimations ont été obtenues pour Z, à savoir ~-3 entre 2,5
et 3,5 ans, Z3-4 entre 3,5 et 4,5 ans, Z4-5 entre 4,5 et 5,5 ans et Z5-6
entre 5,5 et 6,5 ans.
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Z2-3 Z3-4 Z4-5 Z5-6
-
0,356 0,579 0,820
- <?,653 0,083 0,693
- 0,941 0,544 0,916












0,672 0,506 0,083 0,916
0,506 0,185 1,347 0,693
0,327 0,223 0,615 1,203
1,078 0,287 0,916
-
- 0,477 1,560 1,660
0,280 0,916 1,514
-
0,579 1,560 1,347 1,386
0,385 0,445 2,302
-
0,356 1,347 0,000 -





- 0,693 0,916 -
0,477 0,653 0,776
-
0,477 0,693 1,049 1,000
- . 0,693 0,916 -
0,576 0,606 0,875 1,002
Si Z restait constant entre 2,5 et 6,5 ans, sa meilleure estimation se-
rai t la moyenne générale Zm = 0,7400 l-iais il est facile de montrer par
une analyse de variance que dans l'exemple choisi Z augmente de façon .
significative avec l'âge. En effet la dispersion factorielle est égale à
2,18 avec 3 degrés de liberté et la dispersion résiduelle à 12,79 avec
77 degrés de liberté. L'estimation de la variance factorielle est
Wf = 2,18/3 = 0,727 et l'estimation de la variance résiduelle Ur =
12,79/77 = 0,1660 Le rapport Wf = 0,7~~ = 4,32. Or pour 3 et 77 degrésWr 0,1 .
"",
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de liberté, et un coefficient de sécurité de 99%, la vale}lr de F lue dans
les tables de Snédécor est comprise entre 4,20 et 3,98. On peut donc af-
firmer que la différence constatée entre les variances factorielle et
résiduelle est hautement significative et ne saurait être attribuée au
hasard de l'échantillonnage. Les meilleures estimations de Z sont donc
les moyennes partielles 0,576 entre 2,5 et 3,5 ans, 0,606 entre 3,5 et
4,5 ans, 0,875 entre 4,5 et 5,5 ans et 1,002 entre 5,5 et 6,5 anso
b) Méthode des prises par unité d'effort
Dans cette méthode, au lieu de calculer Z à partir des nombres
d'individus des diverses classes d'âge observés dans une série d'échan~
a. •
tillons, on utilise les nombres d'individus d'une même classe d'âge cap-
turés par unité d'effort durant une période déterminée. Si ,un nombre ni
a été observé dans une série d'échantillons de Roids total p, prélevés
au cours de la période considérée èt que, durant cette période un tonnage
P ait été débarqué, correspondant à un effort total j, le nombre d'indi-
vidus capturés par uni té d'effort est Ni· = ~3 P
Dans le cas des Pseudotolithus elongatus du Co~go, l'unité d'ef-
fort de pêche choisi était le jour de pêche et les observations ont porté
sur les captures débarquées aux mois de novembre et décembre, durant les
trois années consécutives 1964, 1965 et 1966. Pendant ces deux mois, la
disponibilité dû stock sur les fonds de pêche a été supposée rester
identique d'une année à l'autre. La date d'éclosion des P. elongatus étant
fixée en moyenne au 1er janvier de chaque année, le recrutement étant
terminé à 2 ans et les individus de plus de six ans n'ayant pas été pris
en considération à cause de leur trop faible nombre, les captures por-
taient en 1964 sur les cohortes des 1er"janvier 1959~60-61-62 et 63, en
1965 sur les cohortes des 1er janvier 1960-61-62-63-64 et en 1966 sur les
cohortes des 1er janvier 1961-62-63 et 640 Les nombres d'individus N pris
par jour de pêche ont été. calculés par la formule donnée plus haut




Période de Année d'éclosion des cohortes~




Nov.-Déc. 1964 1. - 2768 1 2088 \·1094 875 1991
1 1
Nov.-Déc. 1965 3006 1638 1 1104 1 505 2591 1 -
1 1
Nov.-Déc. 1966 1860 933 1 530 1 1721 1 - -1 1
1 1
Pour le coefficient instantané de mortalité entre 2 et 3 ans, on
dispose des nombres d'individus de la cohorte du 1er janvier 1963 capturés
en Nov.-Déc. 1965 et 1966. On a dOnc pour Z2 les deux esti~ations
3006 2768. . .Log ïâ60 et Log 1638 S01ent 0,480 et 0,524. La me1lleure estimation de
Z2 sera la moyenne de ces deux valeurs soit ~ = 0,502. On calcule de même
Z = Log 1638 et Log 2088 Z4 = Log 1104 et Log ..!92i Z5 = Log 505
3 933 1104 530 505 l7'2
et Log. 875 • Les Ï'ésul~ats sont indiqués; d'imsle' tableau suivant259 . .
Z2 Z3 Z4 Z5
0,480 0,563 0,734 1,077.
0,524 0,637 0,773 1,217
Moyenne 0,502 0,600 0,754 1,147
Les valeurs ~, Z3' Z4 et Z5 ne sont pas directement comparables aux va-
leurs moyennes obtenues par la première méthode pour Z2-3' Z3-4 ' Z4_5 et
Z5_6. La comparaison peut toutefois être faite entre Z2-3 et (22+Z3)/2 =
0,551, Z3-4 et (Z3+Z4)/2 = 0,677 Z4-5 et (Z4+Z5)/2 = 0,950. Les va-
leurs trouvées par les deux méthodes ne sont pas identiques, mais du même
ordre de grandeur: 0,551 et 0,?57 - 0,667 et 0,606 - 0,950 et 0,875.
c) Méthode des prises annuelles, l'effort de pêche restant constant d'une
année sur l'autre.
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Cette méthode est basée sur l'emploi des prises annuelles estimées
à partir d'échantillons prélevés d'un bout de l'année à l'autre. Les es-
timations obtenues par la formule N = n~sont calculées mois par mois ou
PJ .
trimestre par trimestre et additionnées. De cette façon les nombres de
Pseudotoli thus elongatus nés au 1er janvier 1963 et capturés au Congo en
1965, 1966, 1967,et 1968 ont été trouvés égaux à 653 147, 376 212
200 144 et 79 857 •. On en déduit ZQ-3 = Log 653 147 - 0,552
376 212
Z = Lo 376 212 = 0,631
3-4 g 200 144 et
Z - Lo 200 144
4-5 - g '79 857 = 0,919 •
..
Ces valeurs sont cohérentes avec celles fournies par les méthodes précé-
dentes, mais les estimations auraient été meilleures si les observations
avaiel}t porté sur un plus grand nombre d'individus et surtout sur un plus
grand nombre d'années.
Les méthodes précédentes donnent des estimations de Z pour des pé-
riodes annuelles. Or il est parfois utile ou préférable de chercner di-
rectement des estimations de Z valables pour des périodes plus longues.
Ceci est notamment le cas lorsque le coefficient instantané de mortalité
totale reste constant ou du moins ne varie pas de façon significative
avec l'âge durant un certain nombre d'années. On a vu plus qUe l'on ne
pouvait considérer Z comme constant pour les Pseudotolithus elongatus en-
j :
tre 2 et'6 ans. Or si l'on se borne à considérer la période de 2 à 5 ans,
et en reprenant les mêmes données, on trouve une moyenne générale de
0,698. La dispersion factorielle est égale à 1,30 avec 2 degrés de liber-
té et la dispersion résiduelle à 11,89 avec 67 degrés de liberté. L'esti-
matïon de la variance factorielle est tif = 1,30/2 = 0,650 et l'estima-
. ,/ ~tion de la variance résiduelle Wr = 11,89/2 = 0,177. Le rapport __ =
6 ~g:l~~ = 3,67 est significativement différent de 1 pour un coeffic~ent
de sécurité dé 95 % mais ne l'est pas pour un coefficient de sécurité de
99 %. Dans l'intervalle de 2 à 5 ans, on pourra donc, seulement en pre-




En' partant des valeurs obtenues par la première méthode on trouve
Z2-5 = (0,576'+ 0,606+ 0,875)/3 = 0,686'
A partir des valeurs obtenues par la seconde méthode on trouve
Z2-5 = (0,551 + 0,677 + 0,95q!3 = 0,711
Enfin à partir des valeurs obtenues par la troisième méthode on trouve
Z2-5 = (0,552 + 0,631 + 0,919)/3 = 0,701
En première approximation, on pourra donc adopter pour Z la valeur
0,7 entr~ 2 et 5 ans. Les méthodes suivantes permettent d'arriver beau-
coup plus rapidement à une valeur moyenne de Z.
d) Méthode graphique en coordorinées semi-logari thmiques
Si Z reste constant dans un certain intervalle, on a Nt = Noe-Zt
et Log Nt = Log No-Zt. Les points de coordonnées Log Nt et t sont alors
situés sur une droite de pente -Z. Si l'on porté sur un graphique t· en
abscisse et Log Nt en ordonnée (fig. 7) on obtiendra "autant, de points
qu'il y aura de couples de valeurs observées et la pente de' la droite.
d'ajustement qui représente au mieux l'ensemble de ces points sera, au
signe près, la valeur moyenne de Z cherchée. Si l'échelle des ordonnées
est logarithmique, on porte directement Nt. Il convient de rappeler qu'en
utilisant les logarithmes vulgaires, l'équation de la droite s'écrit
Log Nt = log No - Zt log e et que la pente de cette droite est -Z log e =
-0,43429 Z.
En ordonnées, on pprte habituellement les prises par unité d'effort
sur une même cohorte à différentes époques ou les abondances relatives des
diverses classes d'âge à un moment donné.
En reprenant les valeurs données plus haut dans la méthode des pri-
ses par unité d'effort, pour la classe de 2 ans on a 3006 et 2768 soit une
valeur moyenne de 2887 ; pour la classe de 3 ans on a 2088, 1638 et 1860
soit une valeur moyenne de 1862, etc... Pour t = 2, 3, 4, 5 et 6 en abs-
cisse on portera en ordonnée les logarithmes de 2887, 1862, 1044, 637 et
210. Les points sont suffisamment bien alignés pour que l'on puisse tracer
à vue la droite d'ajustement et déterminer graphiquement sa pente qui est
-3/10. On a donc
3Z = -~"'"" =0,691.4,3429
..
approximativement égale à
-0,3 = -0,43429 Z et
e) Méthode de Jackson
Lorsque le coeÎÎicient instantané de mortalité garde une valeur
constante, le rapport entre les eÎÎectiÎs des classes d'âge successives
reste également constant, de sorte que l'on peut écrire
e-Z = S = Nl == N2 =~ = ••• ••• = Nl +N2+N3+ .0 • • ; •
No N1 N2 No+Nl +N2+ • • • • •
Ces relations restent identiques si l'on remplace les eÎÎectiÎs N par les
prises par unité d'eÎÎort qui leur sont proportionnelles, sous réserve
que la vulnérabilité reste constante. La méthode de Jackson permet d'avoir
...
une valeur approchée de Z lorsque seules les premières classes d'âge peu-
vent être identiÎiées. Elle est encore applicable lorsque seule la pre-
mière classe est reconnaissable. On peut en eÎÎet écrire S = ~N· enNo+~N
désignant par :EN la somme des eÎÎectiÎs de toutes les classes
d'âge saUÎ la première dont l'eÎÎectiÎ est No.
Pour les Pseudotolithus elongatus, cette méthode a été appliquée
aux nombres estimés d'individus nés au 1er janvier des années 1959, 1960,
1961, 1962 et 1963 et qui ont été capturés pendant les diÎÎérents mois de
la campagne de pêche 1964-1965. Cette campagne commence en août e~ se
termine en mai, avec une coupure pendant les deux mois de juin et juillet.
Les données sont rassemblées dans le tableau suivant
i
Nombres estimés d'individus' par année de naissance
Mois de capture 1 1 11963 1 1962 1 1961 1 1960 1959
1 1
1 1
Août 3 710 1 715 1 630 1 140 521 1
Sëptembre 9 275 5544 1 1 510 1 3 796· 2511
Octobre 64 528 55 899 1 23 176 9 087 4 7931
Novembre 20 269 10 592 1 8 476 . 1 926 963
Décembre 60 075 66 905 31 773 6 905 4 503
Janvier • 293 763 109 752 36 128 14 458 2 544
Février 93 849 48 871 13 559 4 212 1 413
Mars 19 050 13 697 7 899 804 121
Avril 33 183 23 503 11 775 3 786 561
Mai 27 097 1 18 954 4 91L; 5 054 1761 1
1 1





La date moyenne de naissance étant fixée au 1er janvier, et l'âge
moyen au recrutement étant 2 ans, au mois de janvier par exemple, les
deux premières classes d'âge dont les effectifs seraient No et NI manquent;
les classe~ d'âge suivantes dont les effectifs sont N2 , N3' N4 , N5 et N6
sont représentées et leurs effectifs sont respectivement 293 763, 109 752,
S = N3+N4+N5+N6etc•••
N2+N3+N4+N5
109 752+ 36 128 + 14 458 + 2 544
S = =
293 763 +109 752 + 36 128 +14 458'
On a donc
Z = log 454 101- log 162 88~ = 1,03 • Pour les mois d'ao~t à mai, on
0,43429
trouve les valeurs suivantes : 0,89 - 0,69 - 0,60 - 0,63 - 0,41 - 1,03 -
0,86 - 0,61 - 0,60 - 0,53. La moyenne de ces 10 valeurs est Z = 0,685.
La longueur moyenne de tous ces "individus est
-Zt
et Nt = Noe
Noe-Zt'U-e-k ( t-to~ dt
Loo
1.ooN e-Zt dto .t
C ~ro -Zt ~oo -Zt
L e dt - / ec . ~c
=-------:""-~-------/,00 e-Ztdt .
Jtc
Plus précisément, l'effectif d'une cohorte à l'instant tétant
Nt = Noe-Zt le nombre total d'individus de la cohorte qui sont c~turés à
partir de l'âge moyen à la première capture t c est F,.r~Edt = Fit •N e-Ztdt,~c co·
F· étant le coefficient instantané de mortalité du à la pêche./,00F~c ' NètdtL=_-= _
F ./,.00 Ntdt
C
Il vient en simplifiant
Or L
t
= Loo h-e-k( t-to)J
Loo ;;:
On a donc L =
49
-k( t-to) -Zt .
e e dt
k+Z r: L) -Ztc -k( tc-to) -Ztc k+Z ~'- L") -k( tc-to)
--- 1 - --- e = e e soit --- 1- --- = e 'Z Loo Z Loo
Or en appelant t c la longueur à la première capture, on a la relation
L - L ·f1 -k( t c-to)1 d" -k( tc-to) _ Loo - t c .C - 00 -e J ou e - -=:::.-~~
- Loo
On a donc .finalement k+Z (1- r ) = Loo - Lc
Z l: Loo Loo
~1 = _Loo=----=L~c
Z Loo L
et Z = k(Loo-L)
L - Lc
tou-
0,758(46,74 - 30,77)(30,77 - 25) =
En réalité il est
0,274et
Pour les Pseudotolithus elongatus du Congo, le reerutement sur les lieux
dë pêche est terminé pour une longueur moyenne de 24 à 25 cm, correspon-
dant à un âge d'environ deux ans. 1'équation de Von BertalanÎÎy qui doi t
être utilisée est donc celle qui correspond aux individus de plus de 2
ans. Cette équation s'écrit _L
t
= 46,74 [1_e-0 ,274(t+0,67)]
k (L - L .Dans la .formule Z = 00 il .faut donc donner à Loo la valeur
:r; - Lc46,74 et à k la valeur 0,274. Le coe.f.ficient instantané de mortalité to-
tale sera donc donné en .fonction de r et Lc par la .formule
Z = 0,274 (46,74 - L) • La valeur L a été estimée par la longueur
moyenne de tous ('1 - Lr ) les individus mesurés dans les échantillons ré-
coltés au port de débarquement et ayant servi pour l'étude de la crois-
sance. On a ainsi trouvé '1 = 30,77. En donnant à Lr les deux valeurs
successives 24 èt 25 on trouve
Z = 0,274(46,74 - 30,77)= 0,646
\30,77 - 24; .
Ces deux estimations ont pour moyenne Z = 0,702.
jours di.f.ficile d'obtenir une estimation précise de Lc • Par contr~ si Z
a été obten~ par une autre méthode, la relation Z = k «Loo -'1)) permet de
L - Lc
calculer Lc et par cons.équent t c • Avec les données précédentes, et en
on obtientadoptant pour Z la valeur 0,7,
0,7 = 0,274[46,74 - 3o.7z1
DO,77 - Lc J d'où Lc = 30,77 - 0,274 - 15,97 =30 77 -6,250,7 '
Lc = 24,42.
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MORTALITE DUE A LA PECHE
comme valeurs moyennes de Z : 0,576 ~ 0,606 - 0,875.
F = 0, 576 - 0,254 = 0,322 entre 2,5 et 3,5 ans
F = 0,606 - 0,336 = 0,270 entre 3,5 et 4,5 ans
F = 0, 875 - 0,439 = 0,436 entre 4,5 et 5,5 ans
valeurs moyennés de Z obtenues par la méthode des prises'
Comme on l'a vu précédemment, le coefficient instantané de mortali~
té totale Z peut se décomposer en un coefficient instantané de mortalité
naturelle M et un coefficient instantané de mortalité d~ à la pêche F,
Z = M+F. Lorsqu'il s'agit d'un stock non exploité, F = 0 et Z = Mo Si donc
On connai t une popul~tion non exploitée, on peut en déduire Mpar l'une
des méthodes qui ont déjà été exposées pour l'estimation d'un coefficient
instantané de mortalité totale. En admettant que c~tte mortalité naturelle
est indépendante de la pêche, pour une autre population de la même-espèce
qui sera exploitée, les méthodes donneront M+F et connaissant M;~ on' aura ~
par différence F = Z-M.
Cette méthode a'été utilisée pour les Pseudotolithus elongatus, don~
on pouvait étudier deux populations, l'une à l'embouchure du Kouilou qui
n'était pas exploitée et l'autre à l'embouchure du Congo qui l'étà.it. Pour
la première on a trouvé M = 0,254 entre 2,5 et 3,5 ans', M = 0,336 entre
3,5 et 4,5 ans et M = 0,439 entre 4,5 et 5,5 ans. Pour les mêmes interval-




par unité d'effort, on trouve
F = 0,551- 0,254 = 0,297 entre 2,5 et 3,5 ans
F = 0,667 - 0,336 = 0,331 el':\tre 3,5 et 4,5 ans
F = 0,950-0,439 = 0,511 entre 4,5 et 5',5 ans
Enfin en partant des valeurs moyennes de Z obtenues par la méthode des
S prises annuelles, -on
F = 0,552 -0,254 = 0,298 entre 2,5 et 3,5 ans
a F = 0,631 - 0,336 = 0,295 entre 3,5 et 4,5 ans
F = 0,919 - 0,439 = 0,480 entre 4,5 et 5,5 ans
------
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On constate que la mortalité due à la pêche c'est-à-dire la vulné-
rabilité aux chalutiers est plus élevée pour les P. elongatus de 4-5 ans
que pour ceux de 2-4 ans D Ceci pourrait provenir du .fait que les pêcheurs
du Congo recherchent les concentrations de gros individus en période de
reproduction (Le Guen, 1971).
Détermination conjointe de F et M par la méthode des e.f.forts de pêche
variables
Si l'on désigne par .f l'e.f.fort total de pêche exercé sur un stock
et exprimé en unités d'eHort, on peut définir. par la relati~ ~ ~ t
coe.f.ficient instantané de mortalité dQ à la pêche par unité d' .fort. out
..
changement dans l'e.f.fort total de pêche annuel .f entraîne une variation
de F et par voie de conséquence de 2. En admettant que la mortalité natu-
relle reste inchangée et que la vulnérabilité reste constante, c'est-à-
dire que les techniques de pêche restent identiques ou tout au moins de
même nature, on peut écrire 2 = q.f+H • Si l'on possède deux couples de
valeurs de 2 coe.f.ficient instantané de mortalité totale, et de .f, e.f.fort
total de pêche annuel, on aura deux équations pour déterminer les deux
inconnues q et M. Plus généralement si l'on possède une série de couples
de valeurs de 2 et~de.f, la droite d'ajustement qui représente au mieux
l'ensemble des points de coordonnées 2 et .f a pour pente q et pour ordon-
née à l'origine M.
Ex. I. Pour la plie en Mer du Nord, Pleuronectes platessa, les nom-
bres moyens d'individus débarqués à Lo,,,esto.ft par 100 heures de pêche du-
rant les deux périodes 1929-1938 et 1950-1958 ont été estimées aux valeurs
suivantes :
Age en 2 3 4 5 6 7 8 9 10années
- ---
1929-1938 125 1355 2352 1761 786 339 159 70 28




De plus les efforts de pêche totaux ont été estimés en moyenne à
5 millions d'heures de pêche des chalutiers britanniques à vapeur pour la
. période 1929-1938 et à 3,1 millions pour la période 1950-1958 (données
empruntées à Gulland, 1969). Du tableau précédent on déduit facilement
des estimations du coefficient de mortalité totale apparente Z. Par exem-
ple pour la période 1929-1938, Z7-8 = Log 339 - Log 159 = 0,757. Les va-
leurs calculées ainsi sont les suivantes :
"
Coefficient de Z2_3 Z3_4 Z4-5 Z5_6 Z6_7 Z7_8 Z8_9 Z9-10mortali té
1929-1938 -2,383 -0,551 0,289 '0,807 0,840 0;757 0,820 0,916
1950-1958 -2,281 -0,624 0,139 0,563 0,551 0,551 0,567 0,539
Un coefficient de mortalité totale apparente négatif signifie que
IVeffectif du stock s'accroît au lieu de diminuer. Par conséquent le re-
crutement est plus important que la mortalité totale jusqu'à 4 ans. On
sait en effet que l'âge moyen de recrutement pour les Plies en Her du
Nord est de 3,7 ans. C'~st seulement à partir de 5 ans <JI:le le recrutement
étant terminé, les coefficients de mortalité se stabilisent autour de
leur moyenne.
Z= (0,807+0,840+0,757+0,820+0,916)/5 = 0,~28 pour 1929-1938
Z = (0,563+0,551+0,551+0,563+0,559)/5 = 0,553 pour 1950-1958
On en déduit les -deux équations 0,828 = q x 5 + M
0,553 = q.x 3,1 + M
d'où l'on tire q = 0,275 = 0,144 et M = 0,108. Le coefficient de mortalité
. 1,9
da à la pêche a donc diminué de F = 0,828-0,108 = 0,720 durant la période
1929-1938 à F = 0,553-0,108 =.0,445 durant la période 1950-1958.
Ex. 2. Pour le cabilland de la Mer de Barentz, Gadus callarias, les
nombres. d'individus des diverses classes d'âge (de 3 à 12 ans et plus),
débarqués pour 100, heures/tonneau par les chalutiers, b:dtanniques, sont
indiq~és dans le p~emier.tabl~au, ainsi que l'effort total de pêche cor,:",









1932 0,02 0,38 1,49 3,16 3,81 2,16 1,55 2,20 1,48 2,80 174
1933 - 0,37 2,12 3,37 4,62 3,37 1,60 1;37 0,64 2,18 184
1934 "- 0,43 3,18 6,18 5,47 8,69 2,59 Oj75 0,56 . 1,98 164
1935 0,03 0,56 7,85 13,97 10,04 5,82 2,82 0,88 0,29 1,22 184
1936 o,fo 0,58 1,75 8,61 7,96 9,28 3,50 .0,93 0,19 1,13 252
1937 0,02 1,89 2,91 7,66 17,05 8,65 2,53 0,38 0,26 0,33 321
1938 0,40 1,87 7,09 5,73 9,46 9,54 4,30 1,24 0,48 0,13 253
--- ----- --- --- --- --- --- --- --- --- --- ---
1946 7,3 11,52 11,39 18,91 13,77 11,77 14,29 17,65 5,26 3,13 66
1.947 2,1 18,25 28,42 28,42 22,57 5,99 7,10 10,45 11,01 4,74 103
1948 0,9 1,89 15,59 33,19 46,77 11,31 7,17 2,01 3,65 2,76 156
1949 4,4 12,92 18,38 34,83 20;08 9,08 6,58 2,94 1,59 2,50 171
1950
-
0,49 1,15 5,49 12,89 9,32 4,28 1,76 1,01 0,37 248
:l.9 5~. 0,04 1,41 8,61 13,58 11 ,:52 6,62 4,11 1,76 1,96 0,02 313
).952 0,15 4,65 11,84 16,26 13,14 4,09 2,11 1,52 0,91 0,93 412
1953 0,02 2,02 13,77 16,41 7,20 5,49 . 1,62 0,70 0,15 0,25 396
1954 0,07 5,33 19,03 21,76 10,25 3,99 1,62 0,48 0,67 0,13 425
1955 - 0,73 10,83 26,82 15,70 5,44 1,93 1,30 0,57 0,19 551
1956 0,02 0,50· 6,29 22,76 13,51 5,59 1,20 0,61 0,24 0,08 630
1957 0,08 1,98 3,40 9,81 9,70 6,55 1,29 0,58 0,38 0,10 457
1958 0,60 4,40 9,98 8,31 5,81 5,53 1,56 0,91 0,42 0,20 414
.
Années Z Z Z Z Z Z z Z10_11 .Z11_12+3-4 4-5 5-6 6-7 7-8 8-9 9-10
1932-33 -2,92 -1,72 -0,82 -0,38 0,12 0,30 0,12 1,23 0,67
1933-34
- -2,15 -1,07 -0,48 -0,63 0,26 0,76 0,89 0,35
1934-35
- -2,90 -1,48 -0,48 -0,06 1,13 1,08 0,95 0,75
1935-36 -2,96 -1,14 -0,09 0,56 0,08 0,51 1,11 1,5~ 0,29
1936-37 -2,94 -1,61 -1,48 -0,68 -0,08 1,30 2,22 .1,27. 1,39
1937-38 -4,51 -1,32 -0,68 -0,22 0..58 (J,?O 0,71 -0,23 1,51; 0:' ~ . trI , ,.
Moyennes . -3,332
-1,807 -01937 -0,~80 0,002 ~17~0 1,00 0,940 0,827
" ' '.
~ 1 :L, i 1•• ! t· ,
0,51
;
1946':'47 -0,92 -0,90 -0,91 -0,18 0,83 0,31 0,47 0,57
1947-48 0,11 0,16 -0,16 -0,50 0,69 -0,18 1,26 1,05 1,74
1948-49 -0,36 -2,27 -0,80 0,50 1,64 0,54 0,89 0,93 0,94
1949-50 2,20
-2,42 1,21 0,99 0,77 0,75 1,32 1,07 2,31
1950-51
- -2,86 -2,47 -0,74 0,67 0,82 0,89 -0,11 4,23
1951-52 -4,71 -2,13 -0,69 0,0;3 1,04 1,3.4 0,99 ~,66 0,76
1952-53 -2,60 -1,08 -0,33 0,81 0,87 0,93 1,~0 2,32 2~00
1953-54 -5,52 -2,24 -0,46 0,47 0,59 1,22 1,22 0,04 1,12
1954-55 -2,34 -0,71 -0,34 0,33 0,63 0,73 0,22 -0,17 1,44
1955-56
- -2,15 -0,74 0,69 1,03 1,51 1,15 1,69 2,25
1956-57 -4,61 -1,92 -0,44 0,85 0,72 1,47 0,73 0,47 1,16




Moyennes -1,898 -1,678 -0,585 0,314 0,837 0,906 0;869 0,67Q ': 1;617
54
•
En considérant deux années successives, on obtient facilement des
estimations de Z. Par exemple à partir des années 1932 et 1933, on a
Z8-9 = Log 2,16 - Log 1,60 = 0,30. Les valeurs de Z obtenues de cette fa-
çon figurent d~ le second tableau. En ccrnparant les valeurs moyennes de
Z pour les deux périodes 1932-38 et 1946-58, on constate que l'âge au
plein recrutement a changé. Il étàit voisin de 8 ans durant la première
période et se trouvàit au voisinage de 7 ans durant la seconde.
On peut calculer M et F en prenant, comme dans l'exemple précédent,





en déduit les valeurs
0,867
0,980
ne de f pour chacune des deux périodes :
Z = (0,700+1,000+0,940+0,827)/4 =
Z = (0,837+0,906+0, 8~9+O ,670+1 ,617)/5 =
On trouve ainsi q = 0,113/122' et M= 0,664. On
"moyennes de F F = 0,867- 0,664 = 0,203 pour
F = 0,980 - 0,664 = 0,316 pour
En 1958" pour un effort total f = 414 , on avàit
la période 1932-38
la période 1946-58
F =_ 0,113 x414 =0 383
122. ,.
On pourrài t aussi calculer la relation. Z = qf + M comme l' équa-
tiond'une droite de régression en prenant pour chaque couple d'années
. 'f f1+f 2 ég' l al al l' ,succeSS1ves = et Z al a a moyenne des v eurs c cu ees a
- 2
partir de l'âge de plein recrutement. Ainsi pour 1932-33 on prendrài t
f = (174+184)/2 = 179 et Z = (0,30+0,12+1,23+0,67)/4 = 0,58. On ob-
tient àinsi les valeurs figurant dans le tableau suivant :
!




1932-33 179 ,- 0,58 1949-50 209 1 1,241
1933-34 174 0,56 1950-51 280 1 1,301
1934-35 174 0,98 1951-52 362 1 0,921
1935-36 218 0,86 1952-53 404 1 1,441 1
1936-37 286 1,54 1953-54 410 1 0,841 1
1937-38 287 1 0,67 1954-55 488 1 0,571 1
1946-47 84 1 0,54 1955-56 590 1 1,531 1
1947-48 129 1 0,91 1956-57 543 1 0,911 1




La droite de régression' de Z en f calculée. à partir de ces valeurs est
Z = 0,000685 f + 0,736 qui donne 1"1 = 0',736. En 1958 pour un
effort total f = 414,' le coefficient de mortalité dû à la pêche F aurait
été égal à 414 x 0,000685 = 0,284.
En réalité le coefficient de èorrélation entre' f et Z ne dépasse
pas r = 0,306 et n'est pas significatif. Il en résulte que dans l'exem-
ple numérique traité ici,. les valeurs' d~ M et de q obtenues sont très
approximatives.
"
Détermination conjointe de F et dé M par marquage.
'.
. ,-
Le marquàge e'st très . souvent utilisé dans l'étude des stc;>clcs car
il permet de résoudre de nombreux problèmes concernant les migrations,la
. , '
croissance. la taille des stocks et les coefficients de mortalité. En ce
','. . ,
qui concerne plus particulièrement la détermination de F et H. seul pro-
. i _ . ""
blème qui sera traité dans ce paragràphe'. l'hypothèse' de base est que \
~s poissons marqués sont soumis aux mêmes mortalités que les non-marqués
et qu'ils ~e 'mêlent intimement entre eux. On reviendra plus loin sur les
conséquences qui découleraient de la non conformité à cette hypothèse.
On supposera donc que la proportion des poissons marqués dans les
captures est la même que dans l'ensemble du. stock. Soit No le nombre de
\
poissons qui ont été marqués .à 'un moment donné. Au bout d'un temps t. il
..'. . -(F+H)t
en restera en v~e Nt = Noe •.
Appelons'. n . le nombre de poissons marqués recapturés. Le taux instantané'
de reéapture est dn = FNt = FNoë<F+M)~ et le nombre total d'indivl.dus
recapturés d~s undIntervalle de temps (tl.t2) est [t2 FNoe-(F+M)tdt
. N FN (~(F+M)t ]t2 . .A V"t1 @'.()




= FNofe-(F+M)~-(F+M) (rt+t)l = FNo e-(F+M)tÇ_e-.(F+M)t]
F+ML·. J F+H t: .
',:0 • ' ... , <
en prenant,les logari thrnes neper~ens il vient
Log n
r
= -(F+M)rt +L~~rFNo (l_e-(F+M)t>t relation de la formeLr+~) -
. Log nr = ar + b avec a =' -(F+H t. .
56
Les points de coordonnées r et Log nr sont donc alignés sur une droi-
te de pente -(F+M)t • De plus, le nombre total de poissons marqués recap-
,. FNo [ -(F+M)T~turés durant un temps T a part~r du marquage sera __ 1-e • Lors-
FNoF+M
que T devient très grand, ce nombre tend vers --.
F+M
Ex. : En mer du Nord, 1000 cabillands ayant été marqués, les nom-
bres de poissons recapturés par trimestre durant une année étaient les
suivants (données empruntées à Gulland, 1969) :
Trimestre nr r Log nr
- -
1er 139 0,25 4,93447
2e 91 0,50 4,51086
3e 52 0,75 3,95124
4e 40 1,00 3,68888
Total 312
d'où F+M = 0,5370 = 1 72
0,3125 '
on trouve F = 0,53664 =0 65
0,8209 '
Ici, il faut prendre ri = 0,25,
r2 = 0,50, r3 =0,75 et r4 = 1 pour ob-
tenir des valeurs de F et de M relatifs
à une année. L'équation de la droite de
régression de Log n
r
en r est
(Log nr - 4,27136) = - 0,5370 (r - 0,625)0,3125
On a de plus 312 = 1000 F [1_e-1,72J
1,72
et finalement M = 1,72-0,65 = 1,07.
En réalité, les taux de reprise de poissons marqués sont souvent beaucoup
plus faibles que ceux indiqués dans l'exemple précédent et les hypothèses
de base ne sont pas toujours vérifiées, ce qui peut biaiser soit l'esti-
mation de M, soit celle de F, soit celle de F+M = Z.
Il arrive que certains poissons perdent leurs marques, que les
poissons marqués émigrent ou subissent une mortalité plus élevée que les
non-marqués, dans des proportions qui restent constantes durant toute la
période des recaptures. Le nombre total d'individus marqués recapturés
est donc inférieur à ce qu'il devrait être théoriquement si ces causes de
biais n'existaient pas. Par conséquent la mortalité totale Z est suresti-
mée. Mais en fait, c'est la proportion de poissons marqués qui a progres-
sivement diminué et tout s'est passé comme si J a mortalité naturelle
avait été plus élevée qu'elle n'est en réalité, sans que la mortalité due
à la pêche soit changée.
~',
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Il arrive par contre que des poissons marqués meurent juste après
le marquage ou que des recaptures ne soient pas signalées par les pê-
cheurs. Le nombre total d'individus marqués récapturés est encore inf'é-
rieur à ce qu'il devrait être mais la mortalité Z est correctement esti-
mée, car cette fois la proportion de poissons marqués est restée cons-
tante. En fait tout se passe comme si la mortalité due à la pêche était
sous-estimée, la mortalité naturelle n'étant pas changée.
Enfin il arrive que la vulnérabilité des poissons marqués soit
plus élevée que celle des poissons non marqués par exemple lorsqu'une
marque favorise le maillage dans les filets. Il arriv~ également que les
poissons marqués ~e se dispez:-sent pas de façon uniforme dans l'ensemble
de la population non marquée. Il en résulte des biais qui affectent à: la
fois les estimations des coefficients de mortalité totale et de mortali-
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